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Totholz ist als wichtiges Strukturelement in Waldökosystemen und von zentraler Bedeutung 
für deren Funktion. Es dient zahlreichen Organismen als Lebensraum oder Substrat und ist 
wichtiger Bestandteil des Kohlenstoff- und Nährstoffkreislaufes. Um Totholz effizient zu 
zersetzen, haben saprobionte Pilze aus den Phyla der Basidiomycota und Ascomycota ver-
schiedene ökologische und physiologische Strategien entwickelt. Die bedeutendste Rolle im 
Totholzabbau spielen dabei Weißfäulepilze. Sie sind in der Lage, mit ihren extrazellulären 
oxidativen Enzymen, wie Laccasen und verschiedenen Peroxidasen, Lignin anzugreifen, 
chemisch zu modifizieren und abzubauen. Über den Abbauprozess im natürlichen Totholz 
durch lignocellulolytische Enzyme und deren dazugehörige Pilzgemeinschaft sowie über 
Faktoren, die zusätzlich Einfluss auf Abbauprozesse nehmen können, ist wenig bekannt. Das 
Ziel dieser Arbeit innerhalb des BELongDead-Projekts (als Teil der Biodiversitäts-Explora-
torien) war es deshalb, den pilzlichen Abbau von Totholz in der fortgeschrittenen initialen 
Phase (nach ca. sechs Jahren) des Zersetzungsprozesses zu betrachten. Weiter sollte die 
Rolle der lignocellulolytischen Enzyme beschrieben und ihre Abhängigkeiten von verschie-
denen physikalisch-chemischen Totholzvariablen aufgezeigt werden. Darüber hinaus sollte 
geklärt werden, welchen Einfluss die Zusammensetzung der pilzlichen Gemeinschaft auf 
den Totholzabbau hat und welche Arten sowie Ökotypen dominieren. Hierfür wurden natür-
liche Totholzstämme 13 verschiedener heimischer Baumarten (Acer sp., Betula sp., Carpi-
nus betulus, Fagus sylvatica, Fraxinus excelsior, Larix decidua, Picea abies, Pinus sylvest-
ris, Populus sp., Prunus avium, Pseudotsuga menziesii, Quercus sp. und Tilia sp.) im Nati-
onalpark Hainich-Dün (Thüringen) untersucht. Zusätzlich erfolgte die getrennte Betrachtung 
der pilzlichen Abbauprozesse im Splint- und Kernholz. Insgesamt wurden 82 Totholzproben 
entnommen und darin die Aktivitäten der Lignin-modifizierenden Enzyme (Laccase/Lac, 
Generelle Peroxidase/GenP, Mangan-Peroxidase/MnP) und verschiedener (hemi)celluloly-
tischer Enzyme gemessen. Zudem wurden Enzyme, die im Stickstoff-, Phosphor- und 
Schwefelkreislauf eine Rolle spielen, betrachtet. Des Weiteren wurden Totholzvariablen wie 
Pilzbiomasse, pH-Wert, Wassergehalt, wasserlösliche Ligninfragmente, die Gehalte an Lig-
nin und Extraktiven sowie an Nährstoffen (C, N, C:N) und Metallen (Ca, Cu, K, Mg, Mn 
und Zn) ermittelt. Die pilzliche Gemeinschaftsstruktur und Artenzahl wurde mit Hilfe einer 
Next Generation Sequencing Methode (Illumina MiSeq) erfasst.  
Aufgrund der physikalischen und chemischen Eigenschaften des Holzes wurden für die 13 
verschiedenen Baumarten und das Splint- und Kernholz signifikante Unterschiede bezüglich 
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der lignocellulolytischen Enzymaktivitäten und der analysierten Totholzvariablen (z.B. pH-
Wert, Ligningehalt, Pilzbiomasse, wasserlösliche Ligninfragmente, bioverfügbare Ele-
mente) gefunden. Die Enzymaktivitäten und die physikalisch-chemischen Totholzvariablen 
sowie die Nährstoffe und Metallgehalte waren zumeist im Laubholz höher als im Nadelholz 
sowie im Splintholz höher als im Kernholz. Die Aktivitäten der Lignin-modifizierenden En-
zyme waren sehr variabel in den untersuchten Totholzproben, wobei hohe mittlere Lac-, 
GenP- und MnP-Aktivitäten nur in einzelnen Baumgattungen (> 50 mU g-1; Carpinus,        
Fagus, Betula, Acer, Tilia, Populus) ermittelt wurden. Hingegen wurden relevante mittlere 
cellulolytische und hemicellulolytische Enzymaktivitäten in fast jeder Baumart gefunden. 
Die ermittelte Pilzbiomasse korrelierte positiv mit dem Stickstoffgehalt und der pilzlichen 
Gemeinschaft, hingegen negativ mit den Extraktiven und der ermittelten Artenzahl. Weiter-
hin sollten die Unterschiede der pilzlichen Artengemeinschaft in den verschiedenen Baum-
arten sowie im Splint- und Kernholz geklärt werden. Generell zeigten sich signifikante Un-
terschiede in der Zusammensetzung der pilzlichen Gemeinschaft innerhalb der 13 Baumar-
ten, jedoch wurde kein signifikanter Unterschied zwischen den Splint- und Kernholzproben 
gefunden. Es kann davon ausgegangen werden, dass eine Besiedlung durch Pilze vom 
Splintholz zum Kernholz hin erfolgt und sich die pilzliche Gemeinschaft zwischen dem 
Splint- und Kernholz nicht signifikant ändert während der Besiedlung. Neben der Pilzbio-
masse korrelierten der pH-Wert, die organischen Extraktive und der Gehalt an Lignin positiv 
mit der Pilzgemeinschaft. Insgesamt ließen sich 194 Familien nachweisen, wobei die am 
häufigsten vorkommenden Pilzfamilien die Helotiaceae und Polyporaceae waren. Die Pilzart 
Ascocoryne sarcoides der Familie Helotiaceae dominierte in Betula und Pinus sowie im 
Kernholz von Fagus und Fraxinus. Die zweithäufigste Art, Bjerkandera adusta aus der Fa-
milie Meruliaceae, dominierte generell die Totholzproben in dieser Arbeit. Auch die Be-
trachtung der molekularen pilzlichen Gemeinschaftsstruktur in Bezug zu den Enzymaktivi-
täten ergab für einige Enzyme (z.B. Lac, MnP) positive Korrelationen. Die Sequenzabundan-
zen der Weißfäulepilze und der Meruliaceae zeigten signifikant positive Korrelationen zur 
Aktivität der Mangan-Peroxidase. Das häufige Auftreten von Weißfäulepilzen sowie die 
gleichzeitige Präsenz oxidativer Enzymaktivitäten und charakteristischer Molekularmassen-
verteilungen der wasserlöslichen Ligninfragmente lassen auf die fundamentale Bedeutung 
von Peroxidasen für die Zersetzung des Totholzes schließen. Einen direkten Zusammenhang 
der Metallkonzentrationen mit den oxidativen Enzymaktivitäten wurde nur in Teilen beo-
bachtet, da einzig die Aktivität der Laccase positiv mit dem Gehalt an Kupfer korrelierte.  
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Abschließend erfolgte die Untersuchung des Genoms des häufig in den Totholzproben prä-
senten Ascomyceten Coniochaeta (Lecythophora) hoffmannii. Da Pilze aus der Familie 
Coniochaetaceae ubiquitär im Totholz zu finden sind, aber nur wenig über ihre Biologie 
bekannt ist, sollte die Sequenzierung des Genoms Auskunft über ihre Gene, die möglicher-
weise am Abbau beteiligt sind, geben. Die Analyse des Genoms von C. hoffmanii ergab 629 
putative Enzyme und assoziierte Protein-Module (CAZymes, carbohydrate-active enzymes), 
darunter 74 aus der CBM-Proteinfamilie (carbohydrate-binding modules). Echte lignolyti-





Deadwood is an important structural element and particularly relevant in forest ecosystems, 
as it serves as habitat and substrate for numerous organisms. Furthermore, it contributes to 
the carbon and nutrient cycle. Saprotrophic fungi from the phyla Basidiomycota and Asco-
mycota have developed various ecological and physiological strategies to efficiently decom-
pose deadwood. Particularly, white-rot fungi play a crucial role in deadwood decomposition. 
They are able to oxidatively attack, chemically modify and degrade lignin with their extra-
cellular enzymes such as laccases and various peroxidases. Nevertheless, little is known 
about the degradation process by lignocellulolytic enzymes in natural deadwood and the 
responsible fungal communities as well as on abiotic factors influencing decomposition. 
Therefore, the goal of this thesis within the BELongDead project (part of the German Bio-
diversity Exploratories) has been to investigate the fungal degradation of deadwood in the 
advanced initial phase (after about six years) of the decay process. Furthermore, the role of 
lignocellulolytic enzymes was analyzed and their dependence on various physical and chem-
ical deadwood variables was shown. In addition, the thesis aims at clarifying the influence 
of the composition of the fungal community on deadwood decomposition and at answering 
the question which fungal species and ecotypes dominate during that process. For this pur-
pose, natural deadwood logs of 13 tree species (Acer sp., Betula sp., Carpinus betulus, Fagus 
sylvatica, Fraxinus excelsior, Larix decidua, Picea abies, Pinus sylvestris, Populus sp., 
Prunus avium, Pseudotsuga menziesii, Quercus sp sp.) were analyzed in the Hainich-Dün 
National Park in Thuringia (Germany). Moreover, the fungal decomposition process was 
separately considered with regard to sapwood and heartwood. A total of 82 deadwood sam-
ples were taken to analyze the activities of the lignin-modifying enzymes (laccase/Lac, gen-
eral peroxidase/GenP, manganese peroxidases/MnP) and various (hemi)cellulolytic                         
enzymes (polysaccharide hydrolases); enzymes that play a role in the nitrogen, phosphorus 
and sulfur cycles were considered as well. Moreover, deadwood variables such as fungal 
biomass, pH, water content, water-soluble lignin fragments, lignin and extractive content as 
well as nutrients (C, N, C: N) and metals (Ca, Cu, K, Mg, Mn and Zn) were also determined. 
The fungal community structure and species richness were analyzed by using a Next Gener-
ation Sequencing method (Illumina MiSeq).  
Because of the varying physical and chemical characteristics, significant differences were 
ascertained for lignocellulolytic enzyme activities and analyzed deadwood variables (e.g. 
pH, lignin content, fungal biomass, water soluble lignin fragments, bioavailable elements) 
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between the 13 different tree species and between sapwood and heartwood. Generally speak-
ing, the enzyme activities and the physico-chemical deadwood variables as well as the nu-
trients and metal contents were higher in deciduous than in coniferous trees and higher in 
sapwood than in heartwood. The activities of lignin-modifying enzymes were highly varia-
ble in the deadwood samples and relative high mean values of Lac, GenP and MnP were 
determined only in few tree species (> 50 mU g-1; Carpinus, Fagus, Betula, Acer, Tilia, 
Populus). By contrast, relevant mean activities of cellulolytic and hemicellulolytic enzymes 
were found to be present in almost any tree species. The measured fungal biomass correlated 
positively with the content of nitrogen and the fungal community structure, but was nega-
tively correlated with the organic extractives and the determined fungal species richness. 
Furthermore, the differences in the fungal species community structure of different tree spe-
cies as well as in sapwood and heartwood were clarified. In general, there were significant 
differences in the composition of the fungal communities among the 13 tree species, but no 
significant difference was observed between sapwood and heartwood. Thus, it can be as-
sumed that fungal colonization by fungi appears to proceed from sapwood towards heart-
wood and as the result, significant differences regarding the communities were not detected. 
In addition to fungal biomass, the pH, organic extractives and the content of lignin positively 
correlated with the fungal community structure. Altogether, 194 fungal families were found, 
with Helotiaceae and Polyporaceae being the most common ones. The fungus Ascocoryne 
sarcoides of the ascomycetous family Helotiaceae dominated in Betula and Pinus as well as 
in the heartwood of Fagus and Fraxinus. The second most common species, Bjerkandera 
adusta of the basidiomycetous family Meruliaceae, generally dominated the deadwood sam-
ples in this work. Furthermore, in some cases, positive correlations were found between the 
molecular fungal community structure and some enzyme activities (e.g. Lac, MnP). The se-
quence abundances of white-rot fungi and the Meruliaceae showed significant positive cor-
relations with the activity of MnP. The frequent occurrence of white-rot fungi as well as the 
simultaneous presence of oxidative enzyme activities and characteristic molecular mass dis-
tributions of the water-soluble lignin fragments proved the fundamental importance of pe-
roxidases for the decomposition of deadwood, particularly with respect to lignin degrada-
tion. A direct dependency of oxidative enzyme activities from metals was only discontinu-
ously ascertained, since just the activity of Lac correlated positively with the content of cop-
per. 
Finally, the genome of the abundant (in the Hainich symples) ascomycetous species Coni-
ochaeta (Lecythophora) hoffmannii was sequenced and analyzed. Since fungi of the family 
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Coniochaetaceae are ubiquitously found in deadwood and on the other hand, merely little is 
known on their biology, sequencing of the genome should provide information about the 
putative enzymes/genes involved in wood degradation. The analysis of the genome of C. 
hoffmannii identified 629 potential enzymes and associated proteins/ modules (CAZymes, 
carbohydrate-active enzymes), including 74 from the CBM protein family (carbohydrate-








































„So eine Arbeit wird eigentlich nie fertig, man muss sie für fertig erklären, wenn man nach 
Zeit und Umständen das Möglichste getan hat.“ 
 
















Zusammenfassung .............................................................................................................. II 
Abstract ............................................................................................................................... V 
Inhaltsverzeichnis .............................................................................................................. IX 
Abkürzungsverzeichnis ................................................................................................... XII 
1 Einleitung .......................................................................................................................... 1 
1.1 Entstehung und Vorkommen von Totholz .................................................................. 4 
1.2 Bedeutung von Totholz ............................................................................................... 7 
1.3 Biodiversität im Totholz ........................................................................................... 11 
1.4 Anatomie und chemischer Aufbau des Holzes ......................................................... 15 
1.4.1 Die Holzstruktur ................................................................................................ 15 
1.4.2 Die pflanzlichen Zellwandkomponenten und der Lignocellulose-Komplex .... 17 
1.5 Holzzersetzende Pilze und ihre ökophysiologische Einteilung ................................ 23 
1.6 Enzymatik des pilzlichen Totholzabbaus ................................................................. 27 
1.6.1 Enzymatische Hydrolyse der Polysaccharide im Holz ..................................... 28 
1.6.2 Abbau und Modifizierung des Lignins durch oxidative Enzyme ..................... 30 
1.7 Stand der Totholz–Forschung in den Deutschen Biodiversitäts-Exploratorien ........ 34 
2 Zielstellungen .................................................................................................................. 39 
3 Material und Methoden ................................................................................................. 42 
3.1 Materialien ................................................................................................................ 42 
3.1.1 Untersuchungen am natürlichen Totholz .......................................................... 42 
3.1.1.1 Untersuchungsgebiet Hainich-Dün ........................................................... 42 
3.1.1.2 Plot-Design und Beprobung der Stämme auf den VIP-Flächen ................ 44 
3.2 Methoden .................................................................................................................. 45 
3.2.1 Aufbereitung der Totholzproben ....................................................................... 45 
3.2.2 Photometrische Bestimmung enzymatischer Aktivitäten ................................. 46 
X 
 
3.2.2.1 Oxidative Enzymaktivitäten ...................................................................... 46 
3.2.2.2 Aktivitäten der Endo-1,4-β-Cellulase und Endo-1,4-β-Xylanase ............. 48 
3.2.3 HPLC-basierte Methoden zur Bestimmung enzymatischer Aktivitäten ........... 49 
3.2.3.1 Bestimmungen hydrolytischer Aktivitäten mittels HPLC-DAD .............. 49 
3.2.3.2 Untersuchung der wasserlöslichen Lignin-Fragmente mittels HPSEC .... 52 
3.2.3.3 Bestimmung der pilzlichen Biomasse ....................................................... 53 
3.2.4 Bestimmung der physikalischen und chemischen Holzparameter ................... 54 
3.2.4.1 Organische Extraktive ............................................................................... 54 
3.2.4.2 KLASON-Lignin und säurelösliches Lignin ............................................... 55 
3.2.4.3 Bioverfügbare Metalle .............................................................................. 56 
3.2.4.4 Ermittlung des Kohlenstoff- und Stickstoffgehalts ................................... 56 
3.2.5 Bestimmung der molekularen pilzlichen Diversität im Totholz ....................... 57 
3.2.6 Analyse der Genome ausgewählter holzzersetzender Pilze .............................. 59 
3.3 Statistiken ................................................................................................................. 60 
4 Ergebnisse ....................................................................................................................... 62 
4.1 Enzymatische Aktivitäten in den 13 Baumarten ...................................................... 62 
4.1.1 Oxidative Enzyme ............................................................................................. 63 
4.1.2 Hydrolytische Enzyme ...................................................................................... 65 
4.2 Unterschiede in Totholzvariablen und Elementen in den verschiedenen Baumarten 68 
4.2.1 Totholzvariablen ............................................................................................... 68 
4.2.2 Nährstoffgehalte und Elemente ........................................................................ 74 
4.2.3 Korrelationen zwischen den ligninolytischen Enzymaktivitäten und 
verschiedenen Totholzvariablen ................................................................................ 79 
4.3 Die Struktur der pilzlichen Gemeinschaft und die Artenzahl................................... 80 
4.3.1 Die Struktur der pilzlichen Artengemeinschaft ................................................ 81 
4.3.2 Ökologie der gefundenen Pilzarten ................................................................... 88 
4.3.3 Pilzliche Artenzahl ............................................................................................ 89 
4.3.4 Korrelationen zwischen Pilzgemeinschaft, Enzymaktivitäten und physikalisch-
chemischen Parametern ............................................................................................. 91 
4.3.5 Korrelationen der Pilzfamilien und Ökotypen mit den Enzymaktivitäten ....... 96 
4.4 Genomanalyse von Coniochaeta (Lecythophora) hoffmanii .................................... 97 
XI 
 
5 Diskussion ...................................................................................................................... 100 
5.1 Allgemeine Unterschiede zwischen den Baumarten .............................................. 100 
5.1.1 Totholzvariablen, Nährstoffe und bioverfügbare Elemente ............................ 100 
5.1.2 Die lignocellulolytischen Enzymaktivitäten ................................................... 106 
5.1.2.1 Lignin-modifizierende Enzyme (LME) ................................................... 106 
5.1.2.2 Cellulolytische und hemicellulolytische Enzyme ................................... 113 
5.2 Die pilzliche Artengemeinschaft ............................................................................ 119 
5.2.1 Dominierende Pilzfamilien, Pilzarten und ökophysiologische Pilzgruppen ... 122 
5.2.2 Zusammenhänge zwischen der pilzlichen Diversität und den abiotischen sowie 
biotischen Variablen des Totholzes ......................................................................... 127 
5.2.2.1 Zusammenspiel der molekularen Pilzgemeinschaft mit Totholzparametern 
und Enzymaktivitäten .......................................................................................... 127 
5.2.2.2 Die Variabilität der molekularen Artenzahl und der Totholzparameter .. 131 
5.2.2.3 Unterschiede zwischen den ökophysiologischen Pilzgruppen ................ 132 
5.2.2.4 Zusammenhänge zwischen ausgewählten Pilzfamilien und den Enzym-             
Aktivitäten ........................................................................................................... 133 
6 Ausblick ......................................................................................................................... 136 
Literaturverzeichnis ........................................................................................................ 138 
Anhang .............................................................................................................................. 172 
Publikationen ................................................................................................................... 178 
Danksagung ...................................................................................................................... 215 









A. dest   Destilliertes Wasser 
Abs/min  Absorption pro Minute 
ABTS   2,2`-Azino-bis (3-ethylbenzthiazolin-6sulfonsäure) 
ACN   Acetonitril 
AEW    Untersuchungsfläche innerhalb der Wälder des Exploratoriums  
   Schwäbische Alb  
ANOVA  Varianzanalyse (analysis of variance) 
ASE    beschleunigte Lösemittelextraktion (accelerated solvent extraction) 
bp   Basenpaare (base pares) 
BELongDead  Biodiversity Exploratories Longterm Deadwood 
BRF   Braunfäulepilze (brown-rot fungi) 
CWD   coarse woody debris 
DAD   Dioden-Array-Detektor  
DyP   DyP-type-Peroxidase (dye-decolorizing peroxidase) 
λ   Wellenlänge 
EC   Enzymkomission (Enzyme Commission) 
ESI   Elektrospray-Ionisation 
GenP   Generelle Peroxidase (zusammenfassende Bezeichnung für verschie-
   dene Enzyme wie VP, LiP, GP, UPO und DyP. Frühere Bezeichnung 
   als MiP (Mangan-unabhängige Peroxidasen; manganese- 
   independent peroxidase)) 
GP   Generische Peroxidase (generic peroxidase) 
HEW   Untersuchungsfläche innerhalb der Wälder des Exploratoriums  
   Hainich-Dün 
HPLC   Hochleistungsflüssigkeitschromatographie 
   (High Performance Liquid Chromatography) 
HPSEC   Größenausschlusschromatographie 
   (High Performance Size Exclusion Chromatography) 
ITS   internal transcribed spacer-Region der ribosomalen DNA der  
   Pilze 
kDa   Kilo Dalton 
Lac   Laccase 
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LiP   Lignin-Peroxidase 
LPMO   lytic polysaccharide monooxygenase 
MnP   Mangan-Peroxidase 
nm   Nanometer 
NMDS  Nicht-metrische multidimensionale Skalierung  
   (non-metric multidimensional scaling) 
OTU   operative taxonomische Einheit (operational taxonomic unit) 
PCR   Polymerasekettenreaktion (polymerase chain reaction) 
rpm   Umdrehungen pro Minute (revolutions per minute) 
SEW   Untersuchungsfläche innerhalb der Wälder des Exploratoriums  
   Schorfheide-Chorin 
SRF   Moderfäulepilze (soft-rot fungi) 
U   Enzyme unit [U] 
UPO   Unspezifische Peroxygenase 
UV/VIS  Ultraviolettes und sichtbares Licht (UV/visible light) 
WRF   Weißfäulepilze (white-rot fungi) 
VIP   Very Intensive Plot, sehr intensive Untersuchungsfläche 





Die Gesamtwaldfläche Deutschlands beläuft sich auf 11,4 Mio. Hektar (rund ein Drittel der 
Landesfläche), womit es zu den waldreichsten Ländern Europas zählt (BMEL 2016). Nur 
Finnland (22,2 Mio. Hektar) und Schweden (28,2 Mio. Hektar) haben einen größeren Wald-
flächenanteil (FAO 2011). Die Waldverteilung innerhalb Deutschlands variiert allerdings 
regional erheblich. So besitzt Hessen eine Waldfläche von 42 %, Brandenburg (inkl. Berlin) 
37 % oder Baden-Württemberg 38 %, wohingegen Thüringen und Sachsen nur 34 % bzw. 
29 % aufweisen (Abb. 1, BMEL 2016). Von den deutschen Waldflächen ist ein Großteil in 
privater Hand (48 %) und Naturwälder sind kaum noch vorhanden. Welle et al. (2018) be-
schreiben den heutigen Waldzustand in Deutschland und verweisen dabei auf Verluste an 
natürlichen Buchenmischwäldern sowie an Auen- und Feuchtwäldern. 
 
 




Im Vordergrund der öffentlichen Diskussion um den Wald stehen oftmals die Aspekte Wald-
schutz und Gesundung des Waldes: „Die Signatarstaaten stimmen darüber überein, dass 
nachhaltige Bewirtschaftung die Betreuung von Waldflächen und ihre Nutzung in einer Art 
und Weise bedeutet, die die biologische Vielfalt, die Produktivität, die Verjüngungsfähigkeit, 
die Vitalität und die Fähigkeit, gegenwärtig und in Zukunft wichtige ökologische, wirtschaft-
liche und soziale Funktionen auf lokaler, nationaler und globaler Ebene zu erfüllen, erhält 
und anderen Ökosystemen keinen Schaden zufügt (Helsinki, 1993).“ (BMEL 2017).  
Die Realität ist jedoch meist eine andere: „Die Ergebnisse des aggregierten WZI für 
Deutschland zeigen, dass der naturschutzfachliche Zustand des Waldes in Deutschland 
schlecht ist. […]. Bezeichnend ist auch, dass bei der offiziellen Auswertung der BWI-3 durch 
das Bundeslandwirtschaftsministerium nur vier Baumarten (Fichte, Kiefer, Buche und Ei-
che) genannt werden, die das Gesicht des deutschen Waldes prägten, obwohl es in Deutsch-
land mehr als 40 einheimische Baumarten gibt (Ellenberg und Leuschner 2010). Hierbei ist 
von Bedeutung, dass die Bäume nur dort stehen, wo sie auch von Natur aus vorkommen 
würden. Auch die Studien von Reise et al. (2017) und Panek (2016) kommen zu dem Fazit, 
dass der Wald in Deutschland aus naturschutzfachlicher Sicht in keinem guten Zustand ist, 
was sich mit den Ergebnissen unserer Studie deckt.“ (Welle et al. 2018). 
Aufgrund der stetigen Nachfrage nach dem Rohstoff Holz, der Umwandlung von Wald- in 
Ackerflächen oder durch zunehmende natürliche Katastrophen (Sturmschäden, klimatische 
Bedingungen, Waldbrände) verringert sich die Artenvielfalt in deutschen Wäldern signifi-
kant (BMEL 2016) und dies trotz aller Bemühungen zur nachhaltigen Bewirtschaftung, was 
u.a. auf das Fehlen von Totholz, auf strukturarme Bestände und nicht standortgerechte 
Baumarten zurückzuführen ist (Welle et al. 2018). Schaut man sich die Häufigkeit der Baum-
arten in deutschen Wäldern genauer an, stellt man fest, dass Picea abies (Gemeine Fichte, 
25 %), Pinus sylvestris (Waldkiefer, 22 %), Quercus spp1. (Trauben- und Stieleiche, 10 %) 
und Fagus sylvatica (Rotbuche, 15 %) am häufigsten vorkommen, wobei jede Art wiederum 
unterschiedliche regionale Verbreitungsschwerpunkte aufweist (Abb. 2). So findet man 
Picea abies besonders im Alpenvorland, in den Hochlagen Süd- und Südwestdeutschlands 
sowie in den Mittelgebirgen. Pinus sylvestris ist hingegen eher im norddeutschen Tiefland 
von Niedersachsens bis nach Brandenburg und Sachsen zu finden. Fagus sylvatica kommt 
                                                 
1 Hinter Quercus spp. verbergen sich die beiden sehr ähnlichen Arten Q. robur (Traubeneiche) und Q. petraea 




schwerpunktmäßig in den Mittelgebirgen (einschließlich der mitteldeutschen Höhenzüge) 
und in der Schwäbisch-Fränkischen Alb vor, wohingegen Quercus spp. eher im Pfälzer Wald 
und in den wärmeren Tieflagen Deutschlands beheimatet sind (Abb. 2, BMEL 2016). 
Intakte Waldökosysteme bestechen nicht nur durch ihre biologische Vielfalt, sondern schaf-
fen gleichermaßen Lebensräume für verschiedenste Pflanzen-, Tier- und Pilzarten (Chris-
tensen et al. 2005, Klein et al. 2008). Weiterhin tragen sie zum Schutz von Boden, Wasser 
und dem lokalen Klima bei und liefern den bedeutenden Rohstoff Holz (BMEL 2016). Die 
abgestorbene pflanzliche Biomasse, u.a. in Form von Totholz, ist in den letzten Jahren zu 
einem wichtigen Gegenstand der Waldforschung geworden (Saniga und Schütz 2001). Da-
bei zeigte sich, dass die Förderung und der Erhalt natürlicher Totholzvorkommen für 
Waldökosysteme von enormer Wichtigkeit sind. Auch im Zuge forstwirtschaftlicher Akti-
vitäten rückt das Totholz mehr und mehr in den Fokus des Interesses (Heilmann-Clausen 
und Christensen 2003), da seine Bedeutung mit zunehmender Naturnähe des Bewirtschaf-
tungssystems steigt (Ammer et al. 1989, Klein et al. 2008). Von besonderer Relevanz ist 
dabei der biologische Abbau des Totholzes (deadwood = coarse woody debris, CDW), da 
dieser 1.) ein wesentlicher Bestandteil im natürlichen Kohlenstoffkreislauf ist, 2.) einen wirt-
schaftlichen Faktor darstellt und 3.) die biologische Artenvielfalt (Biodiversität) sicherstellt 
(Klein et al. 2008). Ein Mangel an Alt- und Totholz bedroht nicht nur die Artenvielfalt, 
sondern beeinträchtigt auch die regulativen Mechanismen in den Waldökosystemen. 
Um nachhaltige Verbesserungen in der forstlichen Bewirtschaftung zu erreichen, auch im 
Sinne eines notwendigen Umdenkens in diesem Bereich sowie im Kontext eines wissen-
schaftlich fundierten Naturschutzes, sind umfassende Kenntnisse über den Ablauf der öko-
logischen mikrobiellen und biochemischen Prozesse während der Zersetzung von Totholz 
notwendig. Inwiefern die Zusammensetzung der mikrobiellen Totholzbiozönosen sowie de-
ren Interaktionen und das Zusammenspiel zwischen verschiedenen Organismengruppen (in 
erster Linie Pilze und Bakterien) und einzelnen Schlüsselarten eine Rolle spielen, ist noch 
unzureichend verstanden und erfordert umfangreiche Forschungsanstrengungen. Einen Bei-






Abbildung 2: Verbreitung der wichtigsten Baumarten Picea abies, Pinus sylvestris, Quercus spp. und Fagus 
sylvatica in Deutschland (modifiziert nach BMEL 2016). 
 
1.1 Entstehung und Vorkommen von Totholz 
Das Sterben von Bäumen ist Teil des natürlichen Kreislaufs in Waldökosystemen, wobei 
Stämme und abgestorbenen Baumteile (Äste, Zweige, Laub, Nadeln) in einen Zersetzungs-
prozess eintreten, der sich – je nach Volumen und Dichte des Materials – über Monate bis 
Jahrzehnte hinziehen kann und von verschiedenen abiotischen und biotischen Faktoren ab-




das Absterben eines Baumes sind vielfältig und können beispielsweise in einem Mangel an 
Wasser, Nährstoffen und Licht oder im Befall durch pathogene Organismen (u.a. Pilze, Bak-
terien, Insekten) bestehen; weitere Ursachen sind das Fällen durch den Menschen, Wind-
bruch oder Waldbrände. Oftmals führt das Zusammenspiel mehrerer der genannten Faktoren 
zum Tod eines Baumes (z.B. Borkenkäferbefall und Sturmschäden). In der Regel werden 
Bäume zunächst durch abiotischen Faktoren geschwächt (z.B. Wassermangel oder extremer 
Frost) und anschließend durch Insektenbefall oder mikrobielle Infektionen endgültig zum 
Absterben gebracht (Harmon et al. 1986, Franklin et al. 1987, Bobiec et al. 2005, Stokland 
et al. 2012). 
Totholz kommt in Form von liegenden (49 %) oder stehenden Stämmen (23 %) sowie als 
Wurzelstöcke (28 %) vor und seine Entstehung kann als letzte Phase in der Entwicklung 
eines Baumes aufgefasst werden (Abb. 3, Schiegg Pasinelli und Suter 2000, Lachat et al. 
2014, BMEL 2016). Natürliche und naturnahe Wälder sind durch ihre hohe strukturelle Viel-
falt geprägt, während Wirtschaftswälder eher strukturarm sind (Harmon et al. 1986, Schiegg 
Pasinelli und Suter 2000). Beide Bewirtschaftungsformen können erheblich bezüglich 
Baumalter, Baumarten und Totholzmengen variieren (0 und 55 m3/ha; Rauh und Schmitt 
1991, Saniga und Schütz 2001, Bobiec et al. 2005, Christensen et al. 2005, Rhaman et al. 
2008); letztere liegen in intensiv bewirtschafteten Wäldern meist unter 10 m3/ha. Für natur-
nahe europäische Buchenwälder wurden Totholzvorräte zwischen 130 und 550 m3/ha ermit-
telt (Christensen et al. 2005, Hobi et al. 2015), für alte Fichtenbestände Schwedens bis zu 
145 m3/ha (Siitonen 2001), für eichendominierte Waldreservate Österreichs 107 m3/ha 
(Rahman et al. 2008) und für die Urwäldern Boubín und Žofínin in Tschechien 130 bzw. 
220 m3/ha (Saniga und Schütz 2001). Deutsche Wälder verfügen im Durchschnitt über einen 




Abbildung 3: Darstellung der unterschiedlichen Formen von Totholz. A) Liegendes und stehendes Totholz 
(Foto: Harald Kellner, 2017), B) liegendes Totholz mit Bemoosung und Pilzwachstum, C) Wurzelstock, D) 




1.2 Bedeutung von Totholz 
Natürliche Wälder sind durch ein dynamisches Gleichgewicht gekennzeichnet, in dem ab-
gestorbenes Holz eine multifunktionale strukturelle Komponente darstellt und wichtige öko-
systemare Funktionen erfüllt (Harmon et al. 1986). Es beeinflusst nicht nur ökologische, 
boden- und geomorphologische Prozesse, sondern dient auch einer Vielzahl von Organis-
men als Habitat. Dabei fungiert Totholz als unmittelbare Nahrungsquelle oder Substrat für 
verschiedenste Pflanzen, Tiere, Protisten, Bakterien und vor allem für Pilze (Harmon et al. 
1986, Christensen et al. 2005, Klein et al. 2008, Stokland et al. 2012, Lachat et al. 2014). 
Totholz trägt zum Nährstoff- (N, P, Ca, Mg), Kohlenstoff- und Wasserkreislauf bei und för-
dert die Humusbildung (Harmon et al. 1986, Christensen et al. 2005, Zhou et al. 2007, Lasota 
et al. 2018). 
Während des Zersetzungsprozesses kommt es zu charakteristischen physikalischen und che-
mischen Veränderungen im Totholz, die den Stoff-Fluss im Waldökosystem beeinflussen 
(Kruys et al. 2002, van der Wal et al. 2007, Stokland et al. 2012). Neben der Veränderung 
der Struktur des Holzes ändert sich der Gehalt an Makro- und Mikronährstoffen und folglich 
die mikrobielle Zersetzergemeinschaft, die in erster Linie aus spezialisierten saprotrophen 
Pilzen besteht (Harmon et al. 1986, Parfitt et al. 2010, Edwards et al. 2011, Stokland et al. 
2012, Rajala et al. 2012). Diese spielen eine zentrale Rolle im Kreislauf des Kohlenstoffs 
(Christensen et al. 2005, Rytioja et al. 2014); etwa 10-20 % des gesamten Kohlenstoffs in 
Waldökosystemen ist im Totholz fixiert, wobei die Mengen, je nach Waldtyp (z.B. Misch-
wald, Fichtenwald, Buchenwald), Zersetzungsgeschwindigkeit, Klima, Stammdurchmesser 
und relativer Totholzmenge variieren (Brown 2002, Klein et al. 2008, Cornwell et al. 2009, 
Palviainen et al. 2010a). Aktuell speichern Deutsche Wälder rund 224 Tonnen Kohlenstoff 
pro Hektar, der in den Wäldern und Waldböden bis 90 cm Tiefe sowie im Totholz gebunden 
vorliegt (BMEL 2016, Wellbrock et al. 2017); 2008 und 2010 waren es noch 120 bzw. 127 
Tonnen Kohlenstoff pro Hektar (Dunger et al. 2009, FAO 2011). Deutschland verfügt somit 
über eine der höchsten Kohlenstoff-Speicherraten in Wäldern; zum Vergleich speichern 
schwedische oder finnische Wälder lediglich 45 bzw. 38 Tonnen pro Hektar (FAO 2011). 
Jedoch sei angemerkt, dass der Kohlenstoffvorrat im Totholz deutscher Wälder lediglich 
3,25 Tonnen pro Hektar beträgt (rund 1 %, Dunger et al. 2009, Wellbrock et al. 2017). Auf-
grund der längeren Zersetzungsdauer fungiert „stärkeres“ Totholz, z.B. von Acer spp., Be-
tula spp., Quercus spp., Pseudotsuga spp. oder Fagus sylvatica, als Kohlenstoffsenke (Kahl 
2008, Palviainen et al. 2010a, Krüger et al. 2012). Junge Wälder gelten, aufgrund ihrer hohen 
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Photosynthese-Leistungen, als ausgeprägte Kohlenstoffsenken. Andererseits belegen einige 
Studien, dass ältere Wälder bis zu zweimal mehr Kohlenstoff speichern können als Jungwäl-
der (Kopra und Fyles 2005). 
Aufgrund der Abbautätigkeit saprotropher Pilze kann der komplex gebundene, organische 
Kohlenstoff des Totholzes bis zum CO2 abgebaut werden (d.h. er wird mineralisiert) und an 
die Atmosphäre abgegeben (Harmon et al. 1986, Christensen et al. 2005, Kopra und Fyles 
2005, Weedon et al. 2009, Kahl et al. 2015). Gleichzeitig werden die intermediären Abbau-
produkte des Holzes und enthaltene anorganische Nährstoffe durch Fragmentierung und 
Auswaschung in den Boden eingetragen (Harmon et al. 1986, Stokland et al. 2012). Auf 
diese Weise verbessert der Totholzabbau die Fruchtbarkeit des Waldbodens, und die aus 
dem Lignocellulose-Komplex freigesetzten Fragmente (in erster Linie Lignin-Bruchstücke) 
bewirken eine verstärkte Humifizierung; insbesondere tragen sie zur Entstehung aromatisch 
geprägter Huminstoffe bei (Harmon et al. 1986, Klinka et al. 1995, Christensen et al. 2005, 
Zouh et al. 2007). 
Totholz fungiert als effizienter Zwischenspeicher für Makronährstoffe wie Stickstoff, Phos-
phor, Kalium, Calcium und Magnesium. Diese Nährstoffe werden für eine gewisse Zeit im 
Totholz gebunden, dann aber sukzessiv während des mikrobiellen Zersetzungsprozesses 
freigegeben und ausgewaschen (Krankina et al. 1999, Holub et al. 2001, Kuehne et al. 2008, 
Palviainen et al. 2010a/b). Studien hierzu belegen, dass sich der Gehalt an Makronährstoffen 
während des Zersetzungsprozesses verändert und dabei die Konzentrationen, beispielsweise 
von Stickstoff, Phosphor, Calcium und Magnesium, mit dem Alter des Totholzes zunehmen 
(Krankina et al. 1999, Holub et al. 2001, Laiho und Prescott 2004, Palviainen et al. 2010a, 
Johnson et al. 2014). Daraus resultiert jedoch auch, dass sich die relativen C:N- und C:P-
Gehalte verringern (Bantle et al. 2014a/b, Johnson et al. 2014). Totholz hat per se hohe C:N-
und C:P-Verhältnisse, wobei sich diese Verhältnisse im frischen Totholz von Laub- und Na-
delhölzern etwas unterscheiden (Watkinson et al. 2006, Palviainen et al. 2010b, Prescott et 
al. 2017). So berichtet eine Studie von Krankina et al. (1999) folgende Element-Verhältnisse 
für frisches Totholz (Zersetzungsklasse 1): Picea abies: C:N = 294, N:P = 24; Pinus sylves-
tris: C:N = 277, N:P = 49 und Betula pendula: C:N = 277, N:P = 29. Mit fortschreitender 
Zersetzungsklasse (Klasse 4) verringerten sich diese Werte in den drei Baumarten um die 
Hälfte. Johnson et al. (2014) zeigten ähnliche Daten für frisches Totholz: Acer saccharum 
Marsh. C:N = 550, C:P = 20.660; Fagus grandifolia Erhr. C:N = 463, C:P = 25.270 und 




der Verhältnisse nach 16 Jahren Abbau um etwa die Hälfte. Eine andere Studie beschrieb 
einen C:N-Wert für Pinus radiata von 462, wobei dieser nach 13 Jahren der Zersetzung auf 
250 sank (Ganjegunte et al. 2004). Andere Autoren beschrieben extrem hohe C:P Verhält-
nisse für Abies-Stämme (~ 50.000, Prescott et al. 2017).  
Im Unterschied zum Kohlenstoff wurden für Stickstoff, Phosphor, Calcium und Magnesium 
deutlich langsamere Freisetzungsraten beschrieben (Holub et al. 2001, Palviainen et al. 
2010a). Limitierende Nährstoffe wie Stickstoff oder Phosphor, können – je nach Gehalt und 
äußeren Umständen – den Abbau des Totholzes fördern oder hemmen (Swift 1977, Holub 
et al. 2001, Moore et al. 2006, Watkinson et al. 2006, Palviainen et al. 2010a/b). Gerade 
Stickstoff ist für Pilze ein limitierender Faktor, der das Wachstum in und auf dem Totholz 
einschränken kann (Holub et al. 2001, Tuomela et al. 2000, Palviainen et al. 2010b). Unter-
suchungen haben gezeigt, dass Pilze dem aktiv entgegenwirken, indem sie Stickstoff durch 
ihre Mycelien aus dem Boden in das Totholz transportieren (Boddy und Watkinson 1995, 
Lindahl und Finlay 2006, Palviainen et al. 2010b, Philpott et al. 2014), ihn akkumulieren 
(Philpott et al. 2014) oder gar Stickstoff (N2) indirekt aus der Atmosphäre beziehen (Kran-
kina et al. 1999, Galloway et al. 2004, Palviainen et al. 2010b). Darüber hinaus sind Pilze in 
der Lage, Stickstoff höchst effizient für sich und andere Organismen zu recyceln (Harmon 
et al. 1994, Lindahl und Finlay 2006, Stokland et al. 2012). Eine weitere Möglichkeit zur 
Stickstoff-Akkumulation, die allerdings noch unzureichend verstanden ist, könnte durch 
holzbewohnende, N2-fixierende Bakterien realisiert werden. Hinweise auf diese N-Quelle, 
die für Pilze von genereller Bedeutung sein könnte, wurden in verschiedenen Studien gefun-
den (Harmon et al. 1986, Stenlid et al. 2008, Weißhaupt et al. 2013, Hoppe et al. 2014, Rinne 
et al. 2017). Ein Austrag von Stickstoff aus dem Totholz erfolgt parallel hierzu durch Frag-
mentierung und Auswaschung (Krankina et al. 1999, Frey et al. 2000, Philpott et al. 2014). 
Der verfügbare Phosphor im Totholz kann von Organismen zunächst nicht komplett absor-
biert werden und wird deshalb in frühen Zersetzungsstadien vermehrt ausgewaschen oder 
anderweitig ausgetragen. Im weiteren Zersetzungsprozess kommt es jedoch zu einem erhöh-
ten Bedarf der Mikroorganismen an Phosphor, wodurch dieser in der mikrobiellen Biomasse 
angereichert wird und seine Konzentration folglich ansteigt (Krankina et al. 1999, Holub et 
al. 2001). Andere Nährstoffe wie Magnesium oder Calcium unterliegen ähnlichen Prozessen 
(Harmon et al. 1986, Krankina et al. 1999, Holub et al. 2001, Shortle et al. 2014). Eine Aus-
nahme bildet Kalium. Es wird aufgrund seiner hohen Wasserlöslichkeit leichter aus dem 
Totholz ausgewaschen, wodurch seine Konzentration in den frühen Abbauphasen drastisch 
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abnimmt (Harmon et al. 1994, Krankina et al. 1999, Holub et al. 2001, Ganjegunte et al. 
2004, Palviainen et al. 2010a). Einige Autoren sind der Auffassung, dass, aufgrund des lan-
gen Zersetzungszeitraums sowie des generell geringen Nährstoffgehaltes des Holzes, der 
Gesamtbeitrag von Totholz zum Nährstoffkreislauf eher gering ausfällt (Harmon et al. 1986, 
Laiho und Prescott 2004). Andere Studien belegen hingegen, dass Totholz einen substanzi-
ellen Beitrag zum Nährstoffkreislauf in den Wäldern leistet und dabei als temporäre Senke 
fungiert (Krankina et al. 1999, Müller-Using und Bartsch 2007). 
Parameter wie Gehalte an verschiedenen Nährstoffen, pH-Wert oder Feuchte schwanken so-
wohl zwischen einzelnen Stämmen einer Art als auch zwischen den verschiedenen Baumar-
ten sowie zwischen Splint- und Kernholz. Grundsätzlich unterscheiden sich die Abbauraten 
im Splint- und Kernholz sowie in Laub- und Nadelhölzern (Meerts 2002). Studien hierzu 
belegen, dass das Holz der Nadelbäume generell langsamer abgebaut wird als das der Laub-
bäume. Die Gründe dafür liegen u.a. in der chemischen Struktur des jeweiligen Lignins (Ge-
halt an Guaiacyl- vs. Sinapyl-Einheiten) und am Vorhandensein organischer Extraktive 
(Harze, Terpene), die ein mikrobielles Wachstum erschweren (Jeffries 1987, Ganjegunte et 
al. 2004, Weedon et al. 2009, Kahl et al. 2017). Zudem sind im Splintholz und in den Laub-
hölzern die Konzentrationen an Nährstoffen höher als im Kernholz und in den Nadelhölzern 
(Meerts 2002). In einer vergleichenden Studie von Weedon et al. (2009) wurden entspre-
chende Abbauraten in Laub- und Nadelhölzern ermittelt, wobei in Gegenwart hoher Stick-
stoff- und Phosphorgehalte sowie bei niedrigen C:N-Verhältnissen der Totholzabbau schnel-
ler vonstattenging. Baumarten mit ausgeprägter Kernholz-Fraktion (z.B. Quercus spp.) gel-
ten, aufgrund niedriger Nährstoff- und hoher Ligningehalte, als schwer abbaubar (Meerts 
2002, Weedon et al. 2009, Kahl et al. 2017). Solche Bäume können zudem hohe Gehalte an 
speziellen Extraktiven (Gerbstoffe, Tannine) enthalten, die für Mikroorganismen toxisch 
sind und dadurch den mikrobiellen Angriff erschweren (Martínez-Iñigo et al. 1999, Kirker 
et al. 2013, Kahl et al. 2017).  
Pilze haben spezielle Strategien nicht nur zur Bewältigung der limitierenden Nährstoffsitu-
ation, sondern auch in Antwort auf den hohen Konkurrenzdruck untereinander entwickelt. 
Durch die Ausbildung von Hyphenbündeln und -strängen (Rhizomorphe) innerhalb des My-
cels erweisen sich bestimmte Arten (z.B. Armillaria spp.) als konkurrenzstärker, weshalb sie 
sich im Laufe der Totholzzersetzung gegenüber anderen Arten durchsetzen (Chapela et al. 




Auslösender Faktor für die Ausbildung solcher Hyphenstränge ist meist der Mangel an Nähr-
stoffen und/oder Wasser (Boddy 1993). Eine Verlagerung von limitierenden Nährstoffen im 
Totholz über das Mycel beeinflusst nicht nur die Produktivität der Pilze, sondern auch die 
Zusammensetzung ihrer Artengemeinschaft, was wiederum Auswirkungen auf die Biodiver-
sität an/in Totholzstämmen hat (Heilmann-Clausen und Christensen 2003, Tlalka et al. 2008, 
Boddy und Heilmann-Clausen 2008). Zudem sind einige Pilze (z.B. Xylaria-Arten) darauf 
spezialisiert, Schutzpigmente wie Melanin zu bilden, um damit ihre Konkurrenzfähigkeit zu 
steigern und sich vor negativen Umwelteinflüssen besser zu schützen (Bell und Wheeler 
1986, Butler et al. 2001, Liers et al. 2007, Tudor et al. 2012, Hiscox et al. 2018).  
 
1.3 Biodiversität im Totholz 
Für die Biodiversität in Wäldern ist das Totholz von zentraler Bedeutung, da es verschiedene 
ökologische Nischen bereitstellt, die sich zudem kontinuierlich über den Abbauprozess ver-
ändern (Stokland et al. 2012). So bilden Totholzstämme nicht nur eine kohlenstoff- und 
energiereiche Ressource in Waldökosystemen, sondern auch, aufgrund der langsamen Zer-
setzung, ein einzigartiges Habitat für eine Reihe spezialisierter Organismen (Pilze, Bakte-
rien, Insekten, Vögel, etc.) (Klein et al. 2008, Stokland et al. 2012). Einige von ihnen sind 
in ihrer Entwicklung strikt an Totholz gebunden (z.B. Käferlarven), andere sind indirekt von 
solchen Organismen abhängig (z.B. Spechte) (Lonsdale et al. 2008). Aus ökologischen Un-
tersuchungen ist bekannt, dass Baumart, Stammgröße und -durchmesser sowie das Stadium 
der Zersetzung wichtige Indikatoren für die Zusammensetzung der Artengemeinschaft holz-
bewohnender Organismen sind (Kruys et al. 2002, Heilmann-Clausen und Christensen 
2005). Das durch Stokland et al. (2012) eingeführte Nahrungsnetzwerk beschreibt die enge 
Verflechtung der verschiedenen Lebensweisen und organismischen Wechselwirkungen im 
Totholz. Für den Abbau und Umbau organischer Substanz sind in erster Linie Destruen-
ten(zersetzende Mikroorganismen) und Detritivoren (holzfressende Arthropoden) verant-
wortlich; filamentöse Pilze sind dabei die Schlüsselorganismen (Abb. 4, Stokland et al. 2012, 
Hoppe et al. 2016). Eubakterien und Archaeen hingegen realisieren, nach aktuellem Wis-
sensstand, nur eingeschränkte Abbauleistungen und sind daher für den Holzabbau von nach-
rangiger Bedeutung (Kjøller und Struwe 2002, Stokland et al. 2012). Verschiedene taxono-
mische Gruppen von Bakterien, z.B. α-Proteobacteria, Actinobacteria oder Acidobacteria, 
sind dennoch im und auf dem Totholz zu finden (Folman et al. 2008, Hoppe et al. 2015, 
Rinta-Kanto et al. 2016, Tláskal et al. 2017, Moll et al. 2018). Es gibt zudem Hinweise, dass 
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bestimmte Bakterien auf unterschiedliche Weise die Abbauleistungen der Pilze stimulieren 
und unterstützen oder diese auch negativ beeinflussen. Studien hierzu belegen, dass Stick-
stoff-fixierende Bakterien (die über nifH-Gene verfügen) im Totholz präsent sind (Hoppe et 
al. 2014, Tláskal et al. 2017, Moll et al. 2018) und möglicherweise in symbiotischer Bezie-
hung zu Pilzen stehen (Gulis und Suberkropp 2003, De Boer und van der Wal 2008, Baldrian 
et al. 2016, Johnston et al. 2016). Andererseits erscheint es plausibel, dass Bakterien und 
Pilze Konkurrenten sind, die um die aus den Polysacchariden freigesetzten Zucker und den 
limitierten Stickstoff im Holz konkurrieren. Pilze haben auch in diesem Kontext verschie-
dene Strategien entwickelt, um die Konkurrenz zu minimieren. Hierzu gehören die Aus-
scheidung von Sekundärmetaboliten (z.B. CAM – chlorinated anisyl metabolites, Chloro-
form), die Freisetzung reaktiver Sauerstoffspezies oder das Absenken des pH-Werts durch 
verstärkte Säurebildung (z.B. Orsellinsäure, Oxalsäure) (Woodward et al. 1993, Heilmann-
Clausen und Boddy 2005, de Boer und van der Wal 2008, de Boer et al. 2010). 
 
 
Abbildung 4: Darstellung des Nahrungsnetzwerks auf und im Totholz unter Einbeziehung verschiedener Tot-






Für holzbesiedelnde und -abbauende Pilze lassen sich sukzessionsähnliche Abfolgen der Ar-
ten über den zeitlichen Verlauf der Zersetzung beschreiben (Chapela und Boddy 1988, 
Boddy 2001, Osono et al. 2009, Ottosson et al. 2014, van der Wal et al. 2016). Das Wachs-
tum saprotropher Pilze bewirkt eine Veränderung der chemischen und physikalischen Ei-
genschaften und führt zur Veränderung der Nährstoffzusammensetzung im Totholz. Dies 
wiederum bewirkt, dass sich die Lebensbedingungen für die im Totholz wachsenden My-
celien ändern. Es verbessern sich die Wachstumsbedingungen in einer Weise, dass verstärkt 
Biomasse gebildet wird, was schließlich die Entwicklung makroskopischer Fruchtkörper 
(Basidio- und Ascocarpe) im Zuge des Zersetzungsprozesses ermöglicht (Ottosson et al. 
2014). In der Literatur wird die Zersetzung von Totholz in drei Phasen gegliedert (Jahn 1962, 
Runge 1975/1990). Jedoch belegen Studien von Jahn (1962) und Runge (1975/1990), dass 
diese Phasen nicht strikt voneinander zu trennen sind und teilweise auch parallel verlaufen. 
Die Initialphase beschreibt die erste Zersetzungsstufe, die durch die Besiedlung („Inbesitz-
nahme“) des Stammes gekennzeichnet und nach ca. zwei bis sechs Jahren abgeschlossen ist 
(Jahn 1962, Runge 1975/1990). Diese wird meist von schnellwüchsigen Schlauchpilzen (As-
comycota, „Schimmel“) dominiert (Chapela und Boddy 1988, Siitonen 2001, Rajala et al. 
2012), die dann sukzessive durch andere Pilze, hauptsächlich polyporale Ständerpilze (Ba-
sidiomycota) und xylariale Ascomycota, abgelöst werden (Boddy und Heilmann-Clausen 
2008, Rajala et al. 2012, Ottosson et al. 2014). Viele Ascomycota (z.B. Hypoxylon fragifome, 
Biscogniauxia nummularia, Neonectria spp.) (Boddy und Heilmann-Clausen 2008, Hiscox 
et al. 2015) gelten als Pionierorganismen, da sie neue Holzsubstrate rasch und scheinbar 
ohne Konkurrenzdruck zu kolonisieren vermögen (Siitonen 2001, Ralaja et al. 2012). Wei-
terhin können sie bereits im lebenden Baum als biotrophe Endophyten präsent sein und sich 
nach dessen Absterben zu saprotrophen Pilzen entwickeln (Parfitt et al. 2010, Rajala et al. 
2012). Die zweite Phase (Optimalphase) ist durch den raschen parallelen Abbau von Cellu-
lose und Hemicellulosen sowie Teilen des Lignins geprägt. Charakteristische Vertreter die-
ser Phase sind u.a. Porlinge wie Bjerkandera adusta (Angebrannter Rauchporling) und 
Trametes versicolor (Schmetterlingsporling) (Boddy und Heilmann-Clausen 2008, Hiscox 
et al. 2015). Die letzte Phase (Finalphase) verläuft deutlich langsamer und wird durch die 
Zersetzung und chemische Transformation (Huminfizierung) der verbliebenen Lignin-Poly-
saccharid-Komplexe bestimmt (van der Wal et al. 2007, Zavarzina et al. 2011). Mit fort-
schreitendem Zersetzungsprozess siedeln sich weitere an das Totholz gebundene Pilze an, 
die z.T. die Zwischen- und Abbauprodukte der holzzersetzenden Pilze verwerten. Hierzu 
14 
 
gehören auch Ektomykorrhiza-Pilze, die zum einen auf die freigesetzten Stickstoffverbin-
dungen zurückgreifen und zum anderen ihre Fruchtkörper auf dem stark zersetzten Totholz-
substrat entwickeln (Tedersoo et al. 2003, Rajala et al. 2012, Stokland et al. 2012). 
Die pilzliche Zersetzergemeinschaft in Waldökosystemen ist ein wichtiger Faktor für den 
Abbau des Totholzes insgesamt (Hiscox et al. 2015, Kahl et al. 2017). Ein Grund hierfür ist 
ihre stetige Anpassung an die sich kontinuierlich verändernden äußeren und internen Bedin-
gungen (u.a. Wettereinflüsse, Substratzusammensetzung) (Boddy 2001, Kurbatová et al. 
2012). Die Dauer der einzelnen Abbauphasen steht dabei im direktem Zusammenhang mit 
den chemischen Charakteristika des Totholzes (die wiederum von der jeweiligen Baumart 
abhängen) und den konkreten physikalischen Gegebenheiten (u.a. Stammvolumen, Tempe-
ratur, pH, Feuchte) (Heilmann-Clausen und Christensen 2004/2005, van der Wal et al. 2007, 
Kahl et al. 2017).  
Neben Mikroorganismen haben detritivore Arthropoden (vor allem Insekten) und kleinere 
Wirbeltiere (z.B. Mäuse, Vögel) einen bedeutenden Anteil am Totholzabbau. Käfer (Cole-
optera), Fliegen (Diptera) und Hautflügler (Hymenoptera) sowie Milben (Acari) dringen 
durch bohrende Tätigkeiten in das Totholz ein, bauen es in Teilen ab und schaffen so neue 
Eintrittspfade für Pilze (Stokland et al. 2012). Es sind verschiedene Zusammenhänge und 
Abhängigkeiten zwischen den Detritivoren und Mikroorganismen beschrieben worden. Bei-
spielsweise können Arthropoden zufällig oder gezielt Pilzsporen in das Totholz eintragen 
(Martin 1979, Floren et al. 2015, Watkinson et al. 2016) oder es werden xylophage Arten, 
die über mikrobielle Darmsymbionten (Eubakterien, Archaeen, hefeartige Pilze) verfügen, 
in die Lage versetzt, polymere Holzbestandteile enzymatisch abzubauen (Martin 1991, Ma-
raun et al. 2003). Weiterhin sind mykophage (fungivore) und Fruchtkörper parasitierende 
Insekten sowie mykoparasitische Pilze im Totholz zu finden. Hierzu zählen die sogenannten 
Ambrosiakäfer (holzbrütende, pilzzüchtende Borkenkäfer wie Xyleborus spp.), mycelfres-
sende Rindenwanzen (z.B. Aradus spp.), Fruchtkörper parasitierende Käfer- und Mücken-
larven (z.B. Neomida haemorrhoidalis bzw. Mycetophilidae) sowie mykoparasitische Pilze 
wie die Zitterlingsartigen (Tremellales) (Martin 1979, Maraun et al. 2003, Tordoff et al. 
2007, Schigel 2012, Stokland et al. 2012). All diese Organismen gehen komplexe Wechsel-
beziehungen mit den holzzersetzenden Pilzen ein. So ermöglichen sie zum einen den Pilzen 
(auch trotz partieller Schädigung) neue Möglichkeiten der Verbreitung und Vermehrung, 




zur obligaten Mykophagie (Claridge et al. 1999, de Boer et al. 2005, Stokland et al. 2012, 
Watkinson et al. 2016). 
 
1.4 Anatomie und chemischer Aufbau des Holzes 
1.4.1 Die Holzstruktur 
Aus botanischer Sicht ist Holz im engeren Sinne ein durch sekundäres Dickenwachstum, 
d.h. durch die Tätigkeit des Kambiums, erzeugtes ligninhaltiges Dauergewebe von Laub- 
und Nadelbäumen, Sträuchern und Halbsträuchern, die zu den Samenpflanzen (Spermato-
phytina)2 gehören (Grosser 2007, Wagenführ und Scholz 2012). Holz findet sich in Ästen 
und Stämmen, die von außen nach innen wie folgt aufgebaut: Baumrinde (Cortex), eigentli-
ches Holz (Holzteil, Xylem von ξυλος = Holz) und Mark (Medulla). Eine dünne ringförmige 
meristematische Schicht, das Kambium, das sich zwischen Holz und Rinde befindet, schei-
det nach innen Holzzellen (Xylem-Zellen) und nach außen Bastzellen (Phloem-Zellen) ab. 
Die Baumrinde, deren Struktur und Dicke in Abhängigkeit von der Baumart erheblich vari-
ieren kann, besteht aus der abgestorbenen Außenrinde (Borke, Periderm) und der lebenden 
Innenrinde (Bast, Phloem) (Abb. 5). Das Xylem bildet den größten Teil eines Baumstammes 
und umfasst eine Vielzahl von Zelltypen, die sich in Funktion, Form, Größe und Verteilung 
unterscheiden. Zu den Funktionen des Xylems zählen der Transport von Wasser und darin 
gelöster anorganischer Nährstoffe (Salze), die Stoffspeicherung (Assimilate), die mechani-
sche Stabilisierung und Festigung sowie der chemische Schutz (Nimz et al. 2003, Wieden-
hoeft und Miller 2005, Wiedenhoeft 2010, Wagenführ und Scholz 2012). Aufgrund dieser 
Funktionen werden Haupt- und Nebengewebe unterschieden, wobei Leit-, Speicher- und 
Festigungsgewebe zum Hauptgewebe eines Baumes gehören. Zum Nebengewebe zählt das 
Exkretionsgewebe (z.B. Harzkanäle) und sogenannte Sondergewebe (z.B. Reaktionsholz), 
die jedoch nicht immer vorhanden sein müssen. 
 
                                                 
2 Im weiteren Sinne zählen alle stärker lignifizierten Dauergewebe von Gefäßpflanzen (Tracheophyta) zum 
Holz, also auch die holzigen Gewebe von echten Palmen (Arecaceae) oder Baumfarnen (Cyatheales), die ohne 
Kambium-Aktivität im Zuge des primären Dickenwachstums gebildet werden. Entscheidend hierfür ist die 




Abbildung 5: Schematische Darstellung eines Stammquerschnitts von Picea (A, Foto: Enrico Büttner, 2018) 
und Quercus (B, Foto: Holzforschung München) mit Bezeichnung wichtiger Schichten (Grosser 2007, Wie-
denhoeft 2010). M = Mark. 
 
Eine weitere Unterteilung des Xylems unterscheidet Splint- und Kernholz (Abb. 5). Das hel-
lere Splintholz, das lebende, also physiologisch aktive Xylem-Zellen enthält, umgibt das 
dunklere, bereits vollständig abgestorbene Kernholz. Die Dicke des Splintholzes variiert er-
heblich in Abhängigkeit von seiner Position im Stamm sowie von Alter und Standort eines 
Baumes (Miller 1999, Grosser 2007, Wiedenhoeft 2010, Wagenführ und Scholz 2012). Die 
Funktionen des Splintholzes bestehen in der Wasser- und Nährstoffversorgung, in der Spei-
cherung von Photosynthese-Produkten (Stärke, Oligosaccharide, Zucker) sowie in der Syn-
these von Sekundärmetaboliten. Es ist weniger dauerhaft als das Kernholz und wird bevor-
zugt von Organismen wie detritivoren Insekten und holzabbauenden Pilzen befallen (Wa-
genführ und Scholz 2012). Das Kernholz unterscheidet sich von Baumart zu Baumart vor 
allem hinsichtlich Färbung und Wassergehalt. So gibt es Bäume mit auffällig gefärbten 
Kern; dabei kann es sich um eine obligatorische (z.B. Lärche, Douglasie, Eiche) oder um 
eine fakultative Farbkernbildung (z.B. Ahorn, Birke, Esche) handeln. 
Wie bereits erwähnt enthält das Kernholz keine lebenden Zellen und ist dadurch insgesamt 
härter und widerstandsfähiger gegenüber äußeren Einflüssen (Wagenführ und Scholz 2012). 




organischen Lösungsmitteln extrahierbare Verbindungen), eingelagert. Diese schützen das 
Kernholz vor Schädigungen durch Organismen und können sich u.a. aus Terpenen, Flavono-
iden, Stilbenen, Tropolonen, Phenolen und anderen Aromaten zusammensetzen (Fengel und 
Wegener 2003, Nimz et al. 2003). Sie wirken als Fraßgifte oder besitzen eine hemmende 
Wirkung gegenüber Mikroorganismen und verhindern (oder verzögern) somit eine Besied-
lung des Kernholzes. Weiterhin finden sich Triglyceride (Fette, Öle), Wachse, verschiedene 
Alkohole und organische Säuren (z.B. Oxalat) im gesamten Xylem. Neben den Extraktiven 
kommen mineralische Komponenten wie Calcium, Kalium, Magnesium und Eisen sowie 
Mangan und Aluminium (in geringerer Menge) sowie Phosphate vor (Nimz et al. 2003). 
Deutliche Unterschiede bestehen zwischen dem Xylem der Nadel- und Laubbäume. Im Fall 
der Nadelhölzer bilden lediglich zwei Zelltypen das Nadelholzgewebe: Tracheiden und Pa-
renchym-Zellen. Laubhölzer weisen im Vergleich zu den phylogenetisch älteren Nadelhöl-
zern einen wesentlich komplexeren Aufbau des Xylems auf. Neben Parenchym-Zellen und 
den selteneren Tracheiden, sind echte Gefäße (Tracheen) und Libriform-Fasern (Holzfasern) 
als Strukturelemente vorhanden (Nimz et al. 2003, Wiedenhoeft und Miller 2005, Wagen-
führ und Scholz 2012). 
 
1.4.2 Die pflanzlichen Zellwandkomponenten und der Lignocellulose-
Komplex 
Die Hauptbestandteile der verholzten Zellwand sind Cellulose (43-56 %), Hemicellulosen 
(Polyosen mit den Hauptkomponenten Xylan und Glucomannan, 27-37 %) und Lignin (20-
27 %), die zusammen den sogenannten Lignocellulose-Komplex (lignocellulosic complex) 
bilden (Abb. 6, Stokland et al. 2012, Wagenführ und Scholz 2012, Kubicek 2012). Innerhalb 
einer Pflanze sowie von Pflanze zu Pflanze und von Art zu Art können die Anteile und Sup-
rastrukturen dieser Makromoleküle und/oder ihr chemischer Aufbau variieren; ähnliches gilt 
für unterschiedlich alte Zellwände (Zabel und Morell 1992). So setzen sich die pflanzlichen 
Zellwände aus verschiedenen Teilwänden zusammen: Primärwand, Sekundärwände (S1, S2, 
S3) und Mittellamelle (Abb. 6 & 7, Sjöström 1993, Kubicek 2012). Das Cellulose-Grund-
gerüst der verholzten (d.h. sekundären) Zellwand wird durch Hemicellulosen und insbeson-
dere Lignin inkrustiert und versteift, sodass sich die Festigkeit erheblich erhöht (Lewis und 
Yamamoto 1990). Cellulose und Hemicellulosen sind eher hydrophile Polysaccharide, wo-
hingegen das Lignin aromatischer Natur und daher stark hydrophob ist (Saake und Lehnen 
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2007, Wagenführ und Scholz 2012). Es kann weiter zwischen Nadelholz (auch Koniferen-
holz) und Laubholz (im Englischen meist soft wood bzw. hard wood) unterschieden werden, 
wobei sich die Unterschiede in den relativen Gehalten der polymeren Hauptbestandteile, in 
der Art des Lignins (Guaiacyl- vs. Sinapyl- vs. Cumaryl-Einheiten) und im Substitutions-
muster der Hemicellulosen (Vorkommen unterschiedlicher Zucker in den Haupt- und Sei-
tenketten) manifestieren. So zeichnet sich das Koniferenholz von Pinus oder Picea gegen-
über dem Laubholz von Quercus oder Betula durch einen höheren Cellulose- und einen ge-
ringeren Lignin-Gehalt aus (Higuchi 2006, Wagenführ 2006). Dabei enthält es aber mehr 
rekalzitrante Guaiacyl-Einheiten im Lignin sowie weniger stark modifizierte Hemicellulo-
sen (Sjöström 1993). 
 
 
Abbildung 6: Schematische Darstellung der pflanzlichen Zellwand und des Lignocellulose-Komplexes modi-







Die basale Matrix pflanzlicher Zellwände wird von der Cellulose gebildet, die das häufigste 
Makromolekül in der Biosphäre ist (Kögel-Knabner 2002, Hatakka und Hammel 2010). Als 
hochpolymeres Homopolysaccharid (Polyglucose) besteht die Cellulose aus nicht verzweig-
ten, langen Molekülketten, die auf Anhydro-β-D-Glucopyranose-Einheiten basieren, die 
über β-1,4-glycosidische Bindungen miteinander verknüpft sind (Kirk 1983, Miller 1999, 
Fengel und Wegener 2003, Kubicek 2012). Diese Molekülketten lagern sich auf mehreren 
Ebenen über intermolekulare Wasserstoffbrückenbindungen zusammen und bilden dabei 
Mikrofibrillen, Makrofibrillen und Fasern aus, die z.T. hochgeordnete, kristalline Bereiche 
enthalten. Die Cellulose-Fibrillen werden von vergleichsweise kurzen Hemicellulose-Ketten 
umhüllt, die wiederum untereinander und mit dem Lignin über Ester-Bindungen verknüpft 
sind, wobei Ferulasäure oft als Brückenmolekül fungiert. Das Lignin inkrustiert in der se-
kundären Zellwand den gesamten Raum zwischen den Cellulose-Hemicellulose-Aggrega-
ten, so dass eine dichtgepackte, rigide Gesamtstruktur – der Lignocellulose-Komplex – ent-
steht (Stokland et al. 2012, Wagenführ und Scholz 2012). 
Für den Polymerisationsgrad der Cellulose im Holz werden Werte zwischen 7.000 und 
10.000 Glucose-Einheiten angegeben (Kögel-Knabner 2002, Wagenführ und Scholz 2012, 
Kubicek 2012). Der Ordnungszustand der Cellulose kann erheblich variieren, was unter-
schiedliche Anteile kristalliner und amorpher Abschnitte zur Folge hat (Baldrian 2008, Pérez 
et al. 2002, Kubicek 2012, Rytioja et al. 2014a); diese sind nicht in gleicher Weise mikrobiell 
und enzymatisch zugänglich. Amorphe Bereiche werden von vielen Mikroorganismen ef-
fektiv mit Hilfe von Hydrolasen gespalten, wohingegen die kristallinen Bereiche schwerer 
abbaubar sind und nur mit Hilfe spezieller enzymatischer oder radikalchemischer Mechanis-
men angegriffen werden können (Teeri 1997, Pérez et al. 2002, Kaneko et al. 2005, Arantes 
et al. 2012, Horn et al. 2012).  
Hemicellulosen sind kurzkettige, verzweigte Heteropolysaccharide und weitaus komplexer 
aufgebaut als die Cellulose (Kirk 1983, Nimz et al. 2003, Stokland et al. 2012). Sie reprä-
sentieren ein Gemisch unterschiedlich glycosidisch verknüpfter Zucker, zu denen sowohl 
Pentosen (D-Xylose und L-Arabinose) als auch Hexosen (D-Glucose, D-Mannose, D-Ga-
lactose, L-Rhamnose) und deren Oxidationsprodukte (Uronsäuren) gehören. Im Mole-
külrückgrat sind meist Xylose-Monomere, die z.T. acetyliert sind, β-1,4-glycosidisch mitei-
nander verknüpft, wobei typischerweise ein Polymerisationsgrad um 1.000 erreicht wird. 
Neben diesen Xylanen existieren Glucomannane, in denen Glucose und Mannose das Rück-
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grat bilden. Hemicellulosen liegen grundsätzlich amorph im Holz vor und fungieren als Bin-
deglied zwischen Cellulose und Lignin (Kirk 1983, Fengel und Wegener 2003, Nimz et al. 
2003, Wagenführ und Scholz 2012, Kämpfer und Weißenfels 2013). In Abhängigkeit von 
der Holzart unterscheiden sich die Hemicellulosen in ihrer Zusammensetzung. In Laubhöl-
zern dominieren Xylane, wohingegen in Nadelhölzern Glucomannane vorherrschen (Nimz 
et al. 2003, van den Brink und de Vries 2011, Stokland et al. 2012, Kubicek 2012). 
 
 
Abbildung 7: Darstellung der planzlichen Plasmamembran und Zellwandstruktur. A) Zellwand mit Cellulo-
semikrofibrillen, Hemicellulose, Pektin, Lignin und wasserlöslichen Proteinen. B) Enzyme für Cellulose- und 
Hemicellulosesynthese sowie für den Abbau des Lignins sind rosettenförmig angeordnet. C) Aufbau der Zell-







Abbildung 8: Ausgewählte Ligninmodelle für A) Quercus spp. (nach Le Floch et al. 2015) und B) Picea abies 
(Kögel-Knabner 2002). Die Abkömmlinge der drei wichtigen Monolignole Cumarylalkohol (grün), Coniferyl-






Abbildung 9: Darstellung der drei wichtigen Monolignole p-Cumaryl-, Coniferyl- und Sinapylalkohol von de-
nen sich die Lignineinheiten (p-Hydroxyphenyl- Guajacyl- und Syringylreste) ableiten (Laurichesse und 
Avérous 2014). 
 
Lignin (lat. lignum = Holz) ist das zweithäufigste Biopolymer in der Natur (Schoemaker und 
Piontek 1996, Filley et al. 2002, Saake und Lehnen 2007). Es fungiert als Festigungssubstanz 
in den verholzten Zellwänden der Pflanzen („molekularer Klebstoff“, molecular glue) und 
schützt die enzymatisch hydrolysierbaren Polysaccharide (Cellulose, Hemicellulosen) vor 
mikrobiellem Angriff. Es wird in diesem Kontext deshalb auch von der Lignin-Barriere ge-
sprochen (Kirk 1983, Schoemaker und Piontek 1996, Kämpfer und Weißenfels 2013). Das 
Lignin ist ein aromatisches, amorphes, dreidimensional verzweigtes Polymer aus Phenyl-
propan-Einheiten und besitzt einen äußerst komplexen Aufbau (Freudenberg 1939, Scho-
emaker und Piontek 1996, Saake und Lehnen 2007, Hatakka und Hammel 2010). Die aro-
matischen Grundbausteine sind über zahlreiche Bindungstypen (u.a. Etherbrücken, C-C-
Bindungen, Biphenyl-Strukturen) miteinander verknüpft (Sjöström 1993, Filley et al. 2002, 
Boerjan et al. 2003, Higuchi 2006). Das Mischpolymerisat entsteht durch unspezifische De-
hydrierungs- und radikalische Polymerisationsreaktionen aus den Vorstufen para-Cumaryl- 
(4-Hydroxyzimtalkohol = H), Coniferyl- (Guaiacyl = G) und Sinapylalkohol (S) sowie klei-
neren Anteilen an Phenylpropan-Aldehyden und –Säuren (Abb. 8 & 9, Kirk 1983, Saake und 
Lehnen 2007, Vanholme et al. 2010, Wagenführ und Scholz 2012, Laurichesse und Avérous 
2014). Die genannten Monolignole sind Produkte des Phenylpropan-Stoffwechsels und lei-
ten sich von der Aminosäure Phenylalanin ab, die in einer Lyase-Reaktion unter Freisetzung 
von Ammoniak in trans-Zimtsäure umgewandelt wird. Aus der trans-Zimtsäure entstehen 
durch Hydroxylierungen und O-Methylierungen p-Cumar-, Ferula- und Sinapinsäure. Diese 
phenolischen Säuren werden über Aldehyd-Intermediate zu den entsprechenden Alkoholen 




dieren (Fengel und Wegener 2003, Vanholme et al. 2010). Mittels zellwandgebundener Phe-
nol-Oxidasen (Laccasen) und Peroxidasen werden sie unter Verbrauch von O2 bzw. H2O2 zu 
reaktiven Phenoxy-Radikalen oxidiert. Mehr oder weniger zufällige Kopplungsreaktionen 
dieser Radikale (und ihrer mesomeren Formen) führen zum Aufbau hochkomplexer Lignin-
Strukturen (Boerjan et al. 2003, Ralph et al. 2004, Vanholme et al. 2010, Kubicek 2012). 
Der Gehalt an, und die Struktur des Lignins variieren stark zwischen Nadel- und Laubhöl-
zern (Abb. 9). Erstere bestehen hauptsächlich aus G-Lignin (Coniferyl-Untereinheiten/UE) 
und etwas H-Lignin (p-Cumaryl-UE), während letztere zu etwa gleichen Teilen G- und S-
Lignin (Sinapyl-UE) sowie wenig H-Lignin enthalten (Kirk 1984, Fengel und Wegener 
2003, Higuchi 2006, Weng und Chapple 2010, Laurichesse und Avérous 2014). Die ver-
schiedenen Lignin-Typen (H, G, S) verhalten sich unterschiedlich gegenüber einem oxida-
tiven Angriff, wobei das G-Lignin der Nadelbäume besonders widerstandsfähig ist (Higuchi 
1990). 
 
1.5 Holzzersetzende Pilze und ihre ökophysiologische Einteilung 
In terrestrischen Ökosystemen fungieren saprotrophe Pilze als die wichtigsten Zersetzer des 
Totholzes. Dabei werden die Abbauprozesse von Vertretern der Phyla Basidiomycota (Stän-
derpilze) und Ascomycota (Schlauchpilze) dominiert (Ódor et al. 2006, Valášková et al. 
2009, Voříšková und Baldrian 2013, Baldrian et al. 2016). Sie sind darauf spezialisiert mit-
tels extrazellulärer Enzyme, die in hoher Zahl in ihren Genomen kodiert sind, die Zellwände 
aufzubrechen, die Ligninbarriere zu überwinden, die polymeren Bestandteile in kleinere Mo-
leküle zu zerlegen und diese dann zu metabolisieren, chemisch zu transformieren und z.T. 
zu mineralisieren (Martinéz et al. 2005, Valášková et al. 2007, Arantes et al. 2012, Floudas 
et al. 2012, Eichlerová et al. 2015). 
Man unterscheidet drei ökophysiologische Gruppen holzzersetzender Pilze (Holzfäulepilze), 
die jeweils spezifische Abbaumuster aufweisen (Abb. 10, Riley et al. 2014). Die Weiß- und 
Braunfäulepilze (white-rot fungi und brown-rot fungi) findet man unter den Basidiomycota, 
die Moderfäulepilze (soft-rot fungi) innerhalb der Ascomycota (Blanchette et al. 2004, Mar-
tinez et al. 2005). Die Unterscheidung zwischen den ökophysiologischen Typen erfolgt an-
hand charakteristische Abbaumuster, des Ausmaßes des Ligninabbaus und der beteiligten 
enzymatischen und/oder chemischen Abbaumechanismen. Ein wichtiger Punkt in diesem 
Zusammenhang ist, dass mehrere Fäuletypen sowohl nebeneinander als auch nacheinander 
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im selben Holz auftreten können (siehe Punkt 1.3). Dadurch bauen verschiedene Pilzarten 
und unterschiedliche Fäule-Erreger das Totholz parallel oder sukzessive ab (Jahn 1962, 
Runge 1975/1990).  
Vertreter der Weißfäulepilze (white-rot fungi) finden sich in verschiedenen Ordnungen (u.a. 
Polyporales, Corticales, Russulales, Agaricales) der Basidiomycota innerhalb der Klasse der 
Agaricomycetes, was darauf hindeutet, dass sie mehrfach in der Evolution entstanden ist. 
Weißfäule-Erreger zerlegen und verstoffwechseln nicht nur Hemicellulosen und Cellulose, 
sondern mineralisieren auch substantielle Mengen des Lignins der sekundärer Zellwände 
(Hatakka 2001, Lundell et al. 2010, Stokland et al. 2012, Kubicek 2012). Sie zählen zu den 
effektivsten Zersetzern (z.B. Phanerochaete chrysosporium) der verholzten pflanzlichen Bi-
omasse und sind häufig an Laubholz, aber auch an Nadelholz zu finden (Reid 1994, Hatakka 
und Hammel 2010, Datta et al. 2017). Der Abbau kann auf zweierlei Weise erfolgen. Ent-
weder werden verstärkt Lignin und Hemicellulosen abgebaut und wenig Cellulose (selektive 
Weißfäule) oder der Abbau von Lignin, Hemicellulosen und Cellulose erfolgt mehr oder 
weniger in gleichem Umfang (simultane Weißfäule) (Abb. 10B; Reid 1995, Worrall et al. 
1997). Die simultane Weißfäule wird auch als Korrosionsfäule bezeichnet und tritt häufiger 
an Laubbäumen auf; die selektive Weißfäule ist auch als Sukzessivfäule bekannt und eher 
an Nadelbäumen zu finden (Reid 1995, Worrall et al. 1997). Da während der simultanen 
Weißfäule die polymeren Holzbestandteile parallel und zu gleichen Teilen abgebaut werden, 
erhöht sich die Gefahr eines plötzlichen Sprödbruchs; gleichzeitig erscheint das Holz etwas 
heller und brüchiger (Schwarze et al. 1999). Im Unterschied dazu werden im Verlauf der 
selektiven Weißfäule anfangs vor allem Lignin und Hemicellulosen (C-Quelle) abgebaut. 
Dadurch bleibt die helle Cellulose zurück und bleicht aus; im Ergebnis entsteht das charak-
teristische Erscheinungsbild der Weißfäule mit faserig zäher, schwammiger Struktur des 
Holzes. Typische selektive und simultane Vertreter der Weißfäulepilze sind Ceriporiopsis 
subvermispora (ein Wachsporling), Phlebia radiata (Orangeroter Kammpilz) und Phanero-
chaete chrysosporium (ein Zystidenrindenpilz) bzw. Fomes fomentarius (Zunderschwamm) 
und Trametes versicolor (Schmetterlingsporling); einige Pilze wie Ganoderma applanatum 
(Flacher Lackporling) oder Heterobasidion annosum (Wurzelschwamm) sind in der Lage, 
beide Weißfäuletypen hervorzurufen (Blanchette 2000, Martínez et al. 2005, Stokland 
2012). In jedem Fall wird die Weißfäule durch extrazelluläre Enzyme (sekretierte „Verdau-
ungsfermente“) hervorgerufen, die die Zersetzung der einzelnen polymeren Holzkomponen-




peroxidasen mit besonders hohen Redoxpotenzialen; außerdem unterstützen oft Phenol-Oxi-
dasen (Laccasen) den Abbauprozess des Lignins (Ander uns Eriksson 1977, Hatakka und 
Hammel 2010). Der Aufschluss von Cellulose und Hemicellulosen erfolgt durch ein breites 
Spektrum an Hydrolasen (Baldrian 2008, Baldrian und Valášková 2008, Rytioja et al. 2014) 
sowie oxidativer LPMOs (lytic polysaccharide monooxygenases) (siehe Punkt 1.6.2; Aach-
mann et al., 2012, Horn et al. 2012, Morgenstern et al. 2014, Kracher et al. 2016, Martínez 
2016). 
Die Braunfäule (Destruktionsfäule, engl. auch dry rot) ist seltener als die Weißfäule und 
wird ebenfalls durch Pilze aus der Klasse der Agaricomycetes verursacht (Schwarze et al. 
1999). Auch sie scheint mehrmals in der Evolution entstanden zu sein, nämlich innerhalb 
der Ordnungen Polyporales (Familie Fomitopsidaceae), Gloeophyllales und Boletales (Fa-
milie Coniophoraceae) (Rajala et al. 2012, Hori et al. 2013, Ruiz-Dueñas et al. 2013, Hoppe 
et al. 2016, Goodell et al. 2017). Häufig ist dieser Fäuletyp an Koniferenholz zu finden (Gil-
bertson 1980, Hibbet und Donoghue 2001, Kubicek 2012). Nur etwa 6 bis 7 % der holzzer-
setzenden Pilze verursachen eine Braunfäule (Gilbertson 1980, Schwarze et al. 1999, Rytioja 
et al. 2014a); aufgrund ihrer Häufigkeit in bestimmten Lebensräumen (z.B. boreale Nadel-
wälder) zählen sie dennoch zu den wichtigsten Holzzersetzern (Kirk 1983). Typische Ver-
treter sind Fomitopsis pinicola (Rotrandiger Baumschwamm), Gloeophyllum trabeum (Bal-
ken-Blättling), Postia placenta (Saftporling) und Serpula lacrymans (Hausschwamm) (Va-
lášková und Baldrian 2006, Martínez et al. 2009, Stokland et al. 2012, Kubicek 2012, Wat-
kinson und Eastwood 2012). Braunfäulepilze sind auf die Depolymerisation von Cellulose- 
und Hemicellulose-Strukturen, einschließlich der kristallinen Cellulose, spezialisiert (Blan-
chette et al. 1990, Hatakka 2001, Valášková und Baldrian 2006, Kubicek 2012). Lignin und 
Lignin-Derivate werden hingegen kaum abgebaut und bestenfalls chemisch modifiziert 
(Blanchette et al. 1990, Reid 1995, Kubicek 2012). Das dabei zurückbleibende, mehr oder 
weniger veränderte, pulverbrüchige Lignin verleiht dem zersetzten Holz eine charakteristi-
sche tiefbraune Färbung, da die hellen Celluloseanteile abgebaut sind. In Folge von Wasser-
verlust bilden sich quer- und parallelverlaufende Risse. Der sogenannte „Würfelbruch“ ist 
dabei ein typisches Erscheinungsbild der Braunfäule (Abb. 10A, Stokland et al. 2012). Der 
Angriff auf den Lignincellulose-Komplex erfolgt mittels einiger Hydrolasen und LPMOs 
sowie vor allem nicht-enzymatisch über Hydroxylradikale (HO•), die über den Fenton-Me-
chanismus (Fe2+ + H2O2 → Fe3+ + OH- + OH·) breitgestellt werden (Xu und Goodell 2001, 
Arantes et al. 2012, Kaneko et al. 2005, Martínez 2016). Studien von Riley et al. (2014) 
ergaben Hinweise auf das Vorhandensein von Laccasen im Genom einiger Braunfäulepilze, 
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die möglicherweise an der Bereitstellung von reaktiven Sauerstoff-Spezies für den Fenton-
Mechanismus beteiligt sind (Arantes et al. 2012). Meist wird jedoch von einem Fehlen der 
Laccasen in Braunfäulepilzen ausgegangen (Reid 1995). Die Rolle der bereits erwähnten 
LPMOs, welche die kristallinen Cellulose-Strukturen effektiv über oxidative enzymatische 
Mechanismen angreifen, wird derzeit intensiv, nicht nur im Kontext der Braunfäule, be-
forscht und diskutiert (Phillips et al. 2011, Aachmann et al., 2012, Morgenstern et al. 2014, 
Martínez 2016, Forsberg et al. 2017).  
Die Moderfäule entsteht oft in Hölzern, die einer erhöhten Feuchtigkeit ausgesetzt sind und 
wird von Ascomycota (u.a. Ordnungen Xylariales, Sordariales) verursacht (Blanchette et al. 
1990, Reid 1995, Hatakka 2001, Kubicek 2012). Moderfäulepilze (soft-rot fungi) sind in der 
Lage, bei hoher Wassersättigung und gleichzeitig geringem Sauerstoffgehalt Holz zu zerset-
zen. Ähnlich der Braunfäule werden auch hier bevorzugt Cellulose und Hemicellulosen ab-
gebaut und nur zu einem geringen Anteil das Lignin (Reid 1995, Liers et al. 2011, Stokland 
et al. 2012). Bezüglich Ligninabbau und Zellwanderosion können zwei Typen, soft-rot type 
I and II, der Moderfäule unterschieden werden. Erstere bewirken eine eher diffuse Holzfäule, 
die zu dem charakteristischen schwammig-matschigen Erscheinungsbild der Moderfäule 
führt, während letztere eher der klassischen Weißfäule ähnelt, ohne dass allerdings die Mit-
tellamellen der verholzten Zellwände angegriffen werden (Schwarze et al. 1999, Schwarze 
2007, Blanchette 2004). Für den Abbau verfügen Moderfäulepilze über ein besonders breites 
Spektrum an hydrolytischen Enzymen und darüber hinaus auch über LPMOs (Hatakka 2001, 
Baldrian 2008, Baldrian und Valášková 2008, Morgenstern et al. 2014). Bei der Moderfäule 
erfolgt der Abbau von der Oberfläche ausgehend, wobei die Pilzhyphen langsam ins Holz-
innere einwachsen (Abb. 10C/D, Stokland et al. 2012). Meist ist das vermoderte Holz von 
schwammiger und bräunlicher Natur (soft-rot type I). Nach Austrocknung nimmt die Ober-
fläche eine würfelbrüchige Struktur an (Stokland et al. 2012); im Vergleich zur Braunfäule 
ist diese Strukturierung deutlich feiner und auf die unmittelbare Oberfläche beschränkt. Mo-
derfäulepilze besiedeln und zersetzen bevorzugt Laubhölzer, Nadelhölzer werden nur im ge-
ringen Maße angegriffen (Eslyn et al. 1974, Nielsson et al. 1989, Hatakka 2001). Typische 
Vertreter der Moderfäule des Typs I sind Schimmelpilze wie Chaetomium spp. („Tapeten-
schimmel“); der Typ II wird durch Fruchtkörper bildende Arten wie Kretzschmaria deusta 
(Brandkrustenpilz) oder Xylaria polymorpha (Vielgestaltige Holzkeule) hervorgerufen 
(Nielsson et al. 1989, Schwarze et al. 1999, Blanchette 2004, Hatakka und Hammel 2010, 





Abbildung 10: Darstellung der unterschiedlichen Fäuletypen. A) Braunfäule mit typischen Würfelbruch. B) 
Weißfäule. C) Moderfäule. D) Querschnitt eines Stammes mit verschiedenen Fäulearten (Foto: Enrico Büttner, 
2018).  
 
1.6 Enzymatik des pilzlichen Totholzabbaus 
Zu den wichtigsten extrazellulären Biokatalysatoren holzzersetzender Pilze zählen, neben 
den diversen Polysaccharid-spaltenden Hydrolasen (EC 3), die Oxidoreduktasen (EC 1), die 
u.a. als Lignin-modifizierende Enzyme (LMEs) und lytische Polysaccharid-Monooxygena-
sen (LPMOs) in Erscheinung treten. Oxidoreduktasen besitzen nicht nur eine zentrale Be-
deutung für die Energiegewinnung in allen lebendigen Systemen, sie erfüllen gleichermaßen 
auch eine Vielzahl wichtiger Funktionen für den anabolen Stoffwechsel (Löffler 2008). Zur 
Klassifizierung der Enzyme wurde ein spezielles System durch die Internationale                 
Vereinigung für Biochemie und Molekularbiologie (Nomenclature Commitee of the                   
International Union of Biochemistry and Molecular Biology, NC-IUBMB, 
www.chem.qmul.ac.uk/iubmb/) entwickelt und 1961 eingeführt. Dabei werden die Enzyme 
nach ihrer Wirkungs- und Substratspezifität in sechs Hauptklassen unterteilt, wobei jedes 
Enzym entsprechend der von ihm katalysierten Reaktion unter einer vierstelligen EC-Num-
mer geführt wird (Koolman und Röhm 2009). Außerdem werden die Polysaccharid-abbau-
enden und Lignin-modifizierenden Enzyme in der CAZy-Datenbank (carbohydrate-active 
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enzymes database) gelistet und entsprechend ihrer Gemeinsamkeiten in fünf katalytische 
Klassen (GH = glycoside hydrolases, CE = carbohydrate esterases, PL = polysaccharide 
lyases, GT = glycosyl transferases, AA = auxiliary activities) eingeteilt (Lombard et al. 
2014).  
 
1.6.1 Enzymatische Hydrolyse der Polysaccharide im Holz 
In verschiedenen Studien wurde der effektive Abbau von Zellwand-Polysacchariden durch 
Bakterien (Myxobakterien, Actinomyceten) und Pilze (z.B. Trichoderma reesei, P. 
chrysosporium oder Poria placenta) belegt und intensiv untersucht (Cullen und Kersten 
1992, Tuor et al. 1995, Hatakka und Hammel 2010). Die β-1,4-glycosidischen Bindungen 
zwischen den Zuckern in den Holz-Polysacchariden sind relativ stabil und durch die kom-
plexe Substitution der Hemicellulosen äußerst vielgestaltig, so dass ihre Spaltung einer Viel-
zahl von Glykosid-Hydrolasen (EC 3.2) bedarf. Viele dieser Enzyme sind modulare Proteine 
und bestehen aus katalytischen sowie strukturbildenden Bereichen. Oft findet man eine Koh-
lenhydrat-bindende Domäne (carbohydrate-binding module, CBM), die über nicht-kova-
lente Wechselwirkungen eine Bindung des Enzyms an unlösliche Polysaccharide vermittelt 
(Bourne und Henrissat 2001, Naumoff 2011, Kubicek 2012). Für den Abbau von Cellulose 
und Hemicellulosen sind Hydrolasen wie die Endo-1,4-β-Glucanase (EG, EC 3.2.1.4), 1,4-
β-Glucosidase (BGL, EC 3.2.1.21), Cellobiohydrolase (CBH, EC 3.2.1.91), Endo-1,4-β-
Xylanase (XLN, 3.2.1.8), 1,4-β-Xylosidase (BXL, EC 3.2.1.37), 1,4-β-Glucuronidase 
(GUSB, EC 3.2.1.31), 1,4-β-Galactosidase (LAC, EC 3.2.1.23) oder 1,4-ß-Mannosidase 
(MND, EC 3.2.1.25) von zentraler Bedeutung (Deacon 2006, Baldrian und Valášková 2008, 
Baldrian 2008, Kubicek 2012, Rytioja et al. 2014a). Die aktuelle Forschung auf dem Gebiet 
der Cellulose-Depolymerisation durch Pilze konzentriert sich auf die oxidativen Mechanis-
men der kupferhaltigen LPMOs (GH61), die offenbar eng mit der als Elektronendonor fun-
gierenden Cellobiose-Dehydrogenase (CDH) zusammenarbeiten (Aachmann et al. 2012, 
Kracher und Ludwig 2016, Sanhueza et al. 2017, Bissaro et al. 2018, Forsberg et al. 2018). 
Für einen effizienten Abbau der Cellulose werden „Enzymcocktails“ benötigt, die Endo- und 
Exocellulase-Aktivitäten sowie β-Glucosidasen aufweisen (Kirk und Cowling 1984, Bald-
rian 2008). Der mikrobielle Abbau der Cellulose erfolgt in der Regel recht langsam und wird 
zumeist durch die kristallinen Bereiche in der übergeordneten Cellulose-Struktur erschwert 
(Dix und Webster 1995, Pérez et al. 2002). Die verschiedenen Cellulasen wirken synergis-




Um die Cellulose-Ketten vollständig aufzubrechen und zu Glucose abzubauen, sind Endo-
1,4-β-Glucanase, Cellobiohydrolase und 1,4-β-Glucosidase Schlüsselenzyme, die besonders 
effektiv zusammenarbeiten (Deacon 2006, van den Brink und de Vries 2011, Horn et al. 
2012, Stokland et al. 2012, Rytioja et al. 2014a). In den amorphen Bereichen der Cellulose-
Struktur erfolgt zunächst ein primärer Angriff durch Endoglucanasen, wobei diese die Cel-
lulose-Ketten unspezifisch in größere Fragmente (Glucooligosaccharide) spalten (Rytioja et 
al. 2014a). Dadurch wird der Weg für die Cellobiohydrolasen (CBH I, CBH II) frei, da diese 
an den entstanden freien, nicht-reduzierenden bzw. reduzierenden Enden angreifen, so dass 
Cellobiose-Einheiten (Glucose-Dimere) freigesetzt werden. In einem weiteren Reaktions-
schritt wird die entstandene Cellobiose durch die 1,4-β-Glucosidase zu zwei Glucose-Mole-
külen hydrolysiert (Rytioja et al. 2014a); dies kann intra- oder extracellulär erfolgen. Glu-
cose und Cellobiose sind klein genug, um durch die Hyphen aufgenommen und assimiliert 
zu werden (Valášková und Baldrian 2006, Baldrian 2008, Hatakka und Hammel 2010, Horn 
et al. 2012). Gleichzeitig ist die entstandene Cellobiose das Substrat der Cellobiose-Dehyd-
rogenase (CDH, EC 1.1.99.18), die sie zum entsprechenden Lacton oxidiert (Hatakka und 
Hammel 2010). 
Im Unterschied zur hydrolytischen Spaltung der Cellulose-Ketten durch Cellulasen, erfolgt 
durch die Cellobiose-Dehydrogenase und den LPMOs ein oxidativer radikalischer Angriff. 
Es wird davon ausgegangen, dass dabei Elektronen aus der Cellobiose von der CDH auf die 
LPMOs übertragen werden (Aachmann et al. 2012, Tan et al. 2015, Kracher und Ludwig 
2016). LPMO-katalysierte Reaktionen erfordern grundsätzlich externe Elektronen-Donato-
ren; neben der CDH können diese auch niedermolekulare Verbindungen, wie reduzierte                
Ascorbinsäure, sein. Die Elektronen reduzieren das im aktiven Zentrum der LPMOs befind-
liche Kupfer(II) (Cu2+) zu Kupfer(I) (Cu+) und molekularen Sauerstoff (O2), der einen inter-
mediären Kupfer-Sauerstoff-Komplex bildet und seinerseits die kristalline Cellulose oxidiert 
(Aachman et al. 2012, Tan et al. 2015, Kracher und Ludwig 2016). 
Im Unterschied zur Cellulose, die nur Glucose und 1,4-β-glycosidische Bindungen aufweist, 
ist der Aufbau der Hemicellulosen weitaus komplexer, so dass ein breiteres Spektrum hyd-
rolytischer Enzym-Aktivitäten erforderlich ist, um einen vollständigen Abbau zu erreichen 
(Pérez et al. 2002, Stokland et al. 2012, Rytioja et al. 2014a). Zu den wichtigen Enzymen 
des Hemicellulose-Abbaus zählen Endo-1,4-β-Xylanase, 1,4-β-Xylosidase, 1,4-β-Glucuro-
nidase, 1,4-β-Galactosidase und 1,4-β-Mannosidase. Das Rückgrat des Xyloglucans ist dem 
der Cellulose ähnlich und man findet beim Abbau ein ähnliches Set/Muster an Enzym-Typen 
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(u.a. Endo- und Exoxylanasen/-glucanasen), wobei auch hier zunächst Oligosaccharide ge-
bildet werden (Kubicek 2012, Rytioja et al. 2014). Am reduzierenden Ende des Xylans er-
folgt eine Abspaltung von D-Xylose (Holzzucker) durch die α-1,4-Xylosidase (AXL, 
Exoxylanase, EC 3.2.1.177) (van den Brink und de Vries 2011). Endo-1,4-β-Xylanasen     
hydrolysieren das Rückgrat des Polysaccharids, was die Bildung von Oligosacchariden und 
des Disaccharids Xylobiose zur Folge hat. In einem weiteren Schritt hydrolysiert die 1,4-β-
Xylosidase die Xylobiose zu zwei Molekülen D-Xylose, die weiter über den Pentosephos-
phatweg metabolisiert werden. 
Die im Nadelholz enthaltenen Mannane werden durch entsprechende β-1,4-Endomannana-
sen (MAN, EC 3.2.1.78) sowie 1,4-β-Mannosidasen in D-Mannose gespalten (Kubicek 
2012, Rytioja et al. 2014a). Weiterhin gibt es verschiedene Esterasen, die Esterbindungen   
(-CO-O-) innerhalb der Hemicellulose-Strukturen zu spalten vermögen (vor allem Acetyl-
Esterasen) (Biely et al. 1986, Jeffries 1990, Peréz et al. 2002). Eine weitere Esterase spaltet 
spezifisch die Bindungen zwischen den Hemicellulosen und dem Lignin, wobei Ferulasäure 
freigesetzt wird (Feruloyl-Esterase, EC 3.1.1.73) (Jeffries 1990); ein gut charakterisiertes 
Enzym diesen Typs wurde aus dem hefeartig wachsenden Pilz Aureobasidium pullulans iso-
liert (Rumbold et al. 2003). 
 
1.6.2 Abbau und Modifizierung des Lignins durch oxidative Enzyme 
Nur wenige Mikroorganismen können den Lignin-Komplex in einer Weise enzymatisch an-
greifen, dass die geschützten Polysaccharide vollständig zugänglich werden. So sind ökolo-
gisch gesehen holzabbauende und streuzersetzende Basidiomycota (wood-degrading and  
litter-decomposing fungi) die einzigen Organismengruppen, die die Lignin-Struktur in nen-
nenswertem Umfang angreifen und dabei auch substanziell mineralisieren (d.h. zu CO2 ab-
bauen; Kirk und Nakatsubo 1983, Tien und Kirk 1983, de Boer et al. 2005, Valášková et al. 
2007). Die Abbauprozesse müssen in jedem Fall extrazellulär erfolgen, da das Lignin-Poly-
mer unlöslich und zu groß ist, um in die Hyphen aufgenommen zu werden (Reid 1995). 
Ermöglicht wird der Abbau durch extrazelluläre, oxidative Enzyme, die chemische Radikale 
innerhalb des Lignins erzeugen (Hatakka 2001). Sie werden der Hauptklasse der Oxido-   
reduktasen zugeordnet und katalysieren bevorzugt sogenannte Ein-Elektronen-Oxidationen 
(Reid 1995, Kubicek 2012). Der Lignin-Abbau lässt sich in drei Schritte einteilen: I) Extra-




läre Entfernung und Modifikation der Seitenketten und III) intrazelluläre enzymatische Um-
setzung und Metabolisierung der verbliebenen aromatischen Grundkörper (Dix und Webster 
1995). 
Die zentralen Enzyme der initialen oxidativen Abbauprozesse sind verschiedene Mangan-
Peroxidasen (MnPs, EC 1.11.1.13), zu denen in einigen Pilzen die Lignin-Peroxidase (LiP, 
EC 1.11.1.14), Versatile Peroxidase (VP, EC 1.11.1.15) und ggf. Laccasen (EC 1.10.3.2) 
hinzukommen (Hofrichter et al. 2010, Lundell et al. 2010). Hierbei ist anzumerken, dass die 
o.g. ligninolytischen Peroxidasen über hohe Redox-Potentiale (1,1-1,5 V) verfügen und da-
her echte Bindungsspaltungen (C-C, C-O-C) bewirken können, wohingegen Laccasen (0,5-
0,8 V) eher oxidative Modifikationen, einschließlich zusätzlicher kovalenter Kopplungen 
innerhalb des Lignin-Gerüsts, bewerkstelligen. MnP, LiP und VP werden zur Klasse II der 
Hämperoxidasen (class II heme peroxidases) gezählt, in der sekretierte pilzliche Peroxidasen 
(secretory fungal peroxidases) zusammengefasst sind3. Peroxidasen nutzen typischerweise 
Wasserstoffperoxid (H2O2 oder seltener organische Peroxide, R-OOH) als Elektronen-       
akzeptierendes Cosubstrat (Oxidationsmittel); Laccasen verwenden hierzu Luftsauerstoff 
(O2) (Hofrichter et al. 2010). In der Literatur finden sich verschiedentlich Hinweise, dass 
holz- und streuzersetzende Pilze während des Zersetzungsprozesses Kombinationen von 
MnP und Laccase benutzen (Stokland et al. 2012). Weitere sekretierte Enzyme, die mit Lac-
casen und/oder Peroxidasen kooperieren, sind die Cellobiose-Dehydrogenase (CDH, EC 
1.2.3.25), die Arylalkohol-Oxidase (AAO, EC 1.1.3.10) und die Glyoxal-Oxidase (EC 
1.2.3.15), wobei die beiden letztgenannten Oxidasen Wasserstoffperoxid (H2O2) generieren, 
der als Cosubstrat von den Peroxidasen benötigt wird (Hatakka 2001, Baldrian 2008, Ku-
bicek 2012). 
Die 1985 entdeckte MnP gilt als Schlüsselenzym des Ligninabbaus und wird, wie die LiP 
und VP, offensichtlich nur von Vertretern der Basidiomycota gebildet; sie ist allerdings weit-
aus häufiger als die beiden anderen ligninolytischen Peroxidasen und letztlich in allen Weiß-
fäulepilzen anzutreffen (Glenn und Gold 1985, Hatakka 2001, Hofrichter 2002, Baldrian 
2008, Hatakka und Hammel 2010). So finden sich MnP-bildende Pilze in phylogenetisch 
                                                 
3 Neben den genannten ligninolytischen Peroxidasen gehören auch die sog. generischen Peroxidasen (GP) mit 
geringerem Redoxpotential (~ 0,9 V), die bevorzugt Phenole oxidieren (z.B. die Coprinus cinereus Peroxidase, 
EC 1.11.1.7), zur Klasse II der Hämperoxidasen (Hofrichter et al. 2010). 
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ursprünglichen Familien der Weißfäule-Erreger wie Meruliaceae, Polyporaceae und Auri-
culariaceae sowie in mindestens einem Dutzend Familien der Agaricales (u.a Agaricaceae, 
Marasmiaceae, Pleurotaceae, Psathyrellaceae, Strophariaceae, Tricholomataceae (Higuchi 
1993, Hofrichter 2002, Ruiz-Dueñas et al. 2013, Kinnunen et al. 2016). Interessanterweise 
fehlt die MnP in holzabbauenden Ascomycota (einschließlich der Xylariaceae) sowie in al-
len anderen Organismengruppen (d.h. in Pflanzen, Tieren, Protisten, Bakterien) (Liers et al. 
2006, Hofrichter et al. 2009). Um effektive Oxidationsreaktionen zu katalysieren, ist die 
MnP auf Mangan(II)-Ionen (Mn2+) als eigentliches Substrat angewiesen (Glenn et al. 1986, 
Hofrichter et al. 1998, Pérez et al. 2002, Scott und Akhtar 2005). In Anwesenheit von Per-
oxiden (z.B. enzymatisch gebildetes H2O2) und geeigneten Mangan-Chelatoren (z.B. Oxalat, 
Malonat, Malat oder Lactat) katalysiert das Enzym die Oxidation von Mn2+, das omnipräsent 
in allen Lignocellulosen ist, zu reaktivem Mn3+,das als diffundibler Redoxmediator fungiert 
(Pérez und Jeffries 1992, Hofrichter 2002, Baldrian 2008, Hatakka und Hammel 2010). Die 
zweifach chelatisierten Mn3+-Ionen (ca. 0,3 kDa) sind wesentlich kleiner als Enzymproteine 
(> 10 kDa) und können somit in den „dichten“ Lignocellulose-Komplex hinein diffundieren 
(Bonnarme und Jeffries 1990, Baldrian 2008, Hofrichter et al. 2009). Hier leiten sie die oxi-
dative Depolymerisation des Lignin-Moleküls durch chemische Radikal-Bildung ein, wobei 
u.a. Phenoxyl- und C-Radikale entstehen (Bonnarme und Jeffries 1990, Pérez und Jeffries 
1992). In Folge kommt es zu Bindungsspaltungen, der Entstehung wasserlöslicher Lignin-
Fragmente sowie zur Freisetzung von CO2 (Hofrichter et al. 1999a, Scott und Akhtar 2005, 
Hofrichter et al. 2009). Die Mn3+-Chelate sind jedoch nicht reaktiv genug, um alle Lignin-
Strukturen zu oxidieren (Pérez et al. 2002), d.h. sie können nur einen Teil der aromatischen 
Untereinheiten (vor allem die phenolischen und mehrfach methoxylierten Aromaten) oxi-
dieren (Hofrichter et al. 2009). Dieses „Manko“ kann durch zusätzliche Cooxidantien und 
Redoxmediatoren wie mehrfach ungesättigte Fettsäuren oder Thiole (Camarero et al. 1999, 
Pérez et al. 2002) oder durch zusätzliche Enzyme (LiP) oder zusätzliche Aktivitäten Mn-
oxidierender Enzyme (VP, MnP-Hybrid-Peroxidasen) ausgeglichen werden (Hofrichter 
2002, Hofrichter et al. 2010, Pérez et al. 2002). 
Die LiP gilt als lignolytische Peroxidase mit besonders hoher Affinität zu nicht-phenolischen 
Aromaten (z.B. Veratrylalkohol, β-O-4-Ether) und dem höchsten Redoxpotential (bis 1,54 
V) unter physiologischen Bedingungen, so dass sie alle aromatischen Lignin-Strukturen – 
vorausgesetzt sie kommt in direkten Kontakt mit ihnen – zu oxidieren vermag (Kersten et 
al. 1985, Hatakka 1994, Scott und Akhtar 2005, Hildén et al. 2006, Hofrichter et al. 2010). 




Aryl-Kation-Radikalen, die unter Bindungsspaltung weiter reagieren (Kirk und Farrell 1987, 
Bonnarme und Jeffries 1990, Wariishi und Gold 1990, Hofrichter et al. 2010). Neben nicht-
phenolischen Strukturen werden von der LiP auch aromatische Ester oder polyzyklische 
Ringe oxidiert (Pérez et al. 2002). Die Funktion der LiP liegt also in der Spaltung besonders 
widerstandsfähiger C-C- und C-O-C-Bindungen sowie in der extrazellulären Spaltung aro-
matischer Ringe, nachdem die MnP eine initiale Erosion des Lignin-Moleküls eingeleitet hat 
(Kirk und Farrell 1987, Hatakka und Hammel 2010, Stokland et al. 2012). Echte LiP-En-
zyme sind bisher nur für wenige polyporale Weißfäulepilze wie Phanerochaete chrysospo-
rium, Phlebia radiata und Trametes versicolor beschrieben worden (Tien und Kirk 1988, 
Kantelinen et al. 1989, Kinnunen et al. 2016). 
Die VP wurde als letzte der ligninolytischen Peroxidase entdeckt (Martínez et al. 1996) und 
kombiniert die katalytischen Funktionen der zuvor beschriebenen MnP und LiP, d.h. das 
Enzym kann sowohl Mn2+ als auch nicht-phenolische Aromaten oxidieren (Camarero et al. 
1999, Pérez et al. 2002, Baldrian 2008, Hofrichter et al. 2010, Morales et al. 2012). Das 
Hybridenzym verfügt, wie die LiP, über einen katalytisch aktiven, exponierten Tryptophan-
rest an der Oberfläche des Proteins, wo nicht-phenolische Lignin-Untereinheiten binden 
können und oxidiert werden. Daneben besitzt sie eine MnP-analoge Bindungsstelle für 
Mn2+-Ionen in der Nähe des katalytisch aktiven Häms, wo reaktive Mn3+-Ionen gebildet 
werden (Ruiz-Dueñas et al. 2001, Hofrichter et al. 2010). Die VP katalysiert weiterhin die 
direkte Oxidation phenolischer Verbindungen sowie komplexer synthetischer Farbstoffe wie 
Reactive Black 5, wobei der physiologische Hintergrund der letztgenannten Reaktion unklar 
ist (Ruiz-Dueñas et al. 2009, Kinnunen et al. 2016). Die am besten untersuchten VPs stam-
men aus dem Kräuter-Seitling Pleurotus eryngii und dem Rauchporling Bjerkandera adusta 
(Heinfling et al. 1998a, Ruiz-Dueñas et al. 2001, Rodríguez et al. 2004, Moreira et al. 2005). 
Im Kontext der Peroxidase-Katalyse muss noch darauf hingewiesen werden, dass weitere 
Enzyme „im Verdacht stehen“, am Ligninabbau beteiligt zu sein, da sie nicht-phenolische 
Lignin-Modell-Dimere (z.B. Adlerol) zu spalten vermögen. Es sind dies die in Pilzen und 
Bakterien weit verbreiteten DyPs (dye-decolorizing peroxidases, EC 1.11.1.19) und die un-
spezifischen Peroxygenasen (UPOs, EC 1.11.2.1), die ausschließlich in Pilzen präsent sind 
(Sugano 2009, Hofrichter et al. 2010, Liers et al. 2010, Poraj-Kobielska et al. 2012, Büttner 
et al. 2015). Modellorganismen für diese Enzyme sind Auricularia auricula-judae (Judas-
ohr, DyP) (Liers et al. 2010, Büttner et al. 2015) und Agrocybe aegerita (Südlicher Acker-
ling, UPO) (Pecyna et al. 2009, Ullrich und Hofrichter 2007, Poraj-Kobielska et al. 2012).  
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Laccasen gehören zur Gruppe der blauen Kupferproteine (Thurston 1994; Yaropolov et al 
1994; Madhavi und Lele 2009) und besitzen im katalytischen Zentrum vier reaktive Kup-
fer(II)-Ionen (Cu2+). Unter Nutzung von molekularen Sauerstoff (O2) als Elektronen-Akzep-
tor oxidiert das Enzym über vier aufeinanderfolgende Ein-Elektronen-Oxidation ver-
schiedenste aktivierte aromatische Verbindungen, wobei wiederum chemische Radikale ent-
stehen (Thurston 1994, Reid 1995, Madhavi und Lele 2009, Lundell et al. 2010). Diese Ra-
dikale (z.B. Phenoxyl-Radikale) sind reaktiv und können koppeln, disproportionieren oder 
ihrerseits andere Verbindungen radikalisieren (Thurston 1994). Laccasen rufen vereinzelte 
Bindungsbrüche, aber weitaus häufiger radikalische Kopplungen (Bindungsneubildung) im 
Lignin und seinen Fragmenten hervor (Yarapolov et al. 1994, Li et al. 1999, Leonowicz et 
al. 2001, Madhavi und Lele 2009); gleichzeitig fungieren sie als Entgiftungsenzyme, die 
Monophenole, Polyphenole, Polyamine oder Aminophenole oxidativ polymerisieren 
(Yarapolov et al. 1994). Weiterhin sind sie in Pilzen an Pigmentierungsprozessen in Sporen, 
Rhizomorphen und Fruchtkörpern beteiligt (Thurston 1994, Mayer und Staples 2002, Bald-
rian 2006, Lundell et al. 2010). Laccasen kommen im Unterschied zu den lignolytische Häm-
peroxidasen im gesamten Organismenreich vor, wobei sie in allen größeren Pilztaxa, Gefäß-
pflanzen, einigen Grünalgen, Protisten, Insekten und Eubakterien zu finden sind (Diamanti-
dis et al. 2000, Dittmer et al. 2004, Hofrichter et al. 2009, Otto und Schlosser 2014). 
 
1.7 Stand der Totholz–Forschung in den Deutschen Biodiversi-
täts-Exploratorien 
Im Rahmen einer Initiative zur Förderung der Biodiversitätsforschung in Deutschland er-
folgte in den Jahren 2006-2009 die Etablierung der Biodiversitäts-Exploratorien, wobei drei 
großskalige Untersuchungsgebiete (Schorfheide, Hainich-Dün, Schwäbische Alb) ausge-
wählt wurden. Die Exploratorien vereinen erstmalig Biodiversitäts- und Ökosystemfor-
schung mit einer wirklichen Langzeitperspektive. In diesem Zusammenhang sollen entschei-
dende Fragestellungen zum Biodiversitätswandel bearbeitet werden, um verschiedene Ein-
flüsse auf ökosystemare Prozesse besser abschätzen zu können. Zudem beleuchten die ver-
schiedenen Forschungsprojekte die Beziehungen zwischen Biodiversität verschiedener Taxa 
und unterschiedlicher räumlicher Skalen sowie die Einflüsse der Landnutzung und des Ma-





Mit der Etablierung der Exploratorien wurden eine Vielzahl von Projekten zur Untersuchung 
von Pflanzen, Tieren, Mikroorganismen und Pilzen auf Grasland- und Waldflächen initiiert. 
In diesem Kontext wurde unter der Federführung von Detlef Schulze im Jahr 2008 das Teil-
projekt BELongDead (biodiversity exploratories longterm deadwood experiment) ins Leben 
gerufen. Dieses einzigartige Totholz-Projekt verfügt über ein breit angelegtes Design mit 
einer hohen Zahl an Replikaten (13 Baumarten, insgesamt 1.140 Totholzstämme an drei Ex-
ploratorien-Standorten). Ziel ist es, langfristig und überregional Forschung an Totholz zu 
betreiben und dabei folgende grundsätzlichen Fragen zu beantworten: I) Wie beeinflusst das 
umgebende Ökosystem den Totholzabbau? II) Wie erfolgt die Totholzbesiedlung durch Or-
ganismen (Pilze, Bakterien, Insekten)? Und III) wie „steuern“ diese Organismen die Besied-
lung und beeinflussen damit verschiedene Ökosystemprozesse (z.B. Kohlenstoff-, Stick-
stoffkreislauf, Nährstoffumsätze) über einen längeren Zeitraum? (www.biodiversity-explo-
ratories.de). 
Der Abbau des Totholzes durch Organismen wird durch klimatische und geographische Fak-
toren sowie durch die Intensität der Waldbewirtschaftung beeinflusst (Blaser et al. 2013, 
Purahong et al. 2016, Yuan et al. 2017). Vor diesem Hintergrund lag der Fokus der bisheri-
gen Totholzstudien auf den vorhandenen Totholzvorräten und ihrer Qualität in Abhängigkeit 
vom Waldbewirtschaftungssystem (Meyer und Schmidt 2011). So erfolgten, unabhängig 
vom BELongDead-Experiment, bereits einzelne Studien zu Veränderungen im Buchen-Tot-
holz (Fagus sylvatica) über verschiedene Zersetzungsgrade hinweg (Müller-Using und Bart-
sch 2007). Im Projekt selbst beschäftigten sich vorangegangene Untersuchungen mit der Re-
spiration des Totholzes, entsprechenden Masseverlusten und der Freisetzung von DOC (dis-
solved organic carbon) und DON (dissolved organic nitrogen) (Kahl 2008, Kahl et al. 
2012/2015, Bantle et al. 2004a/b). So konnten Bantle et al. (2014a/b) zeigen, dass die Stoff-
austräge aus den 13 ausgebrachten Baumarten unterschiedlich ausfielen. Das C:N-Verhältnis 
war signifikant höher in den Nadelbäumen und in der Borke als in den Laubbäumen und im 
Splintholz. Kahl et al. (2015) wiesen für dieselben Untersuchungsflächen im Hainich nach, 
dass die CO2-Emission von Laubbäumen höher ausfällt als die von Koniferen und, dass die 
Temperatur und die pilzliche Artenzahl einen positiven Effekt auf die CO2-Emissionsraten 
haben. Studien von Purahong et al. (2014) zeigten weiter, dass die Nährstoff-Freisetzung 
und die Abbauraten in bewirtschafteten Buchen- und Fichtenwäldern signifikant höher sind 
als in unbewirtschafteten Wäldern und dass die Bewirtschaftung per se ein wichtiger Faktor 
in Bezug auf die Totholzvorräte ist. Dies spiegeln auch die umfangreichen Daten von Arn-
stadt et al. (2016b) wider. Sie belegen, dass eine höhere Intensität der Bewirtschaftung einen 
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negativen Effekt auf das Totholzvolumen und demzufolge auf die Artenzahl (α-Diversität) 
hat. Darüber hinaus haben sich verschiedene Wissenschaftler im BELongDead-Projekt mit 
dem Monitoring totholzbesiedelnder Insekten (vor allem Käfer) sowie mit der Besiedlungs-
dichte und der Diversität xylobionter Arthropoden befasst (Gossner et al. 2016, Kahl et al. 
2017). Hier hat sich gezeigt, dass die Diversität und Artenzusammensetzung der Käferge-
meinschaft einen positiven Einfluss auf den Totholzabbau hat (Kahl et al. 2017). Die Diver-
sität in Nadelwäldern war gegenüber Buchenwäldern höher, aber ein Unterschied zwischen 
bewirtschafteten und unbewirtschafteten Buchenwäldern konnte nicht gefunden werden 
(Gossner et al. 2016). 
Systematische und großangelegte Studien zum natürlichen Totholzabbau basierend auf der 
Bestimmung von enzymatischen Schlüssel-Aktivitäten und Totholzvariablen sowie auf 
Grundlage der mikrobiellen/pilzlichen Biodiversität fehlen bis dato. Das umfangreiche Wis-
sen über den enzymatischen Abbau von Holz und anderer Lignocellulosen (z.B. strohähnli-
che Materialen) stammt bisher fast ausschließlich aus Laborversuchen, in denen Reinkultu-
ren holzabbauender Pilze verwendet wurden (Fackler et al. 2006, Hofrichter et al. 2009, 
Liers et al. 2011, Hahn et al. 2013). Neben diesen Laboruntersuchungen, erfolgen zuneh-
mend großräumige und über längere Zeiträume angelegte Studien zur Dynamik von Tot-
holzvariablen, zu bioverfügbaren Elementen und einigen für den Abbauprozess relevante 
Enzyme, allerdings sind dabei vorerst nur einzelne Baumarten berücksichtigt worden. So 
lieferten Arnstadt et al. (2016a/b) für die Exploratorien erstmalig und im größeren Umfang 
Daten zu verschiedenen Totholzvariablen (z.B. pH, Wassergehalt, Lignin, organische Ex-
traktive), bioverfügbaren Elementen und Enzym-Aktivitäten im natürlichen Totholz von Fa-
gus sylvatica, Picea abies und Pinus sylvestris. Die analysierten Enzym-Aktivitäten erwie-
sen sich als sehr variabel und waren im Totholz von Fagus sylvatica bedeutend höher als in 
den untersuchten Koniferenarten. Daraus ergaben sich erste signifikante Unterschiede zwi-
schen Laub- und Nadelbäumen und es zeigte sich, dass verschiedene Faktoren unmittelbaren 
Einfluss auf den Abbau des Totholzes nehmen. Auch Kahl et al. (2017) beschrieben für die 
o.g. 13 Baumarten aus temperierten Klimaten positive Korrelationen der Abbauraten mit 
oxidativen enzymatischen Aktivitäten (Peroxidasen, Laccase), den Totholzvariablen und der 
pilzlichen Diversität (auf Basis gefundener Fruchtkörper und der molekularen Artenzahl). 
Darauf aufbauend postulierten sie weiter, dass die Aktivitäten bestimmter Enzyme (z.B. 
MnP) und die pilzliche Diversität per se wichtige Rollen beim Totholzabbau spielen und 




Daten zu den ebenfalls relevanten hydrolytischen Enzymen, die für den Cellulose- und                   
Hemicelluloseabbau verantwortlich sind, fehlen bislang in den BELongDead-Studien, soll-
ten aber unbedingt Berücksichtigung finden. Eine von Baldrian et al. (2016) bekannt gewor-
dene Untersuchung an 40 natürlich vorhandenen Totholzstämmen von F. sylvatica, A. alba 
und P. abies im Böhmerwald (Naturreservat Zofin, ČR) berichtet von einigen hydrolytische 
Enzym-Aktivitäten (z.B. Phosphatase, Cellobiohydrolase, Chitinase, β-Glucosidase, β-Xy-
losidase) im Kontext von Totholzvariablen und der pilzlichen Diversität. 
In Hinblick auf die Pilzdiversität und die Abbauprozesse im Totholz erfolgten im BELong-
Dead-Projekt bisher lediglich vereinzelte Untersuchungen an F. sylvatica und P. abies, wo-
bei – trotz einiger bemerkenswerter Befunde – viele Fragen offen geblieben sind. Diese ers-
ten Analysen zur pilzlichen Diversität im Holz stützten sich auf die Erfassung von makro-
skopischen Fruchtkörpern (Basidiocarpe und Ascocarpe, Fruchtkörperkartierung) (Baber et 
al. 2016, Kahl et al. 2017), ließen aber keine eindeutigen Aussagen über die tatsächlichen 
Artenzahlen zu. Die Fruchtkörperkartierung erfolgte an den drei Exploratorien-Standorten 
und unter Inspektion von 1.067 Baumstämmen. Baber et al. (2016) ordneten die meisten 
Fruchtkörper den Basidiomyceten zu (vor allem den Polyporales, Agaricales und Russula-
les), wobei vereinzelt auch Ascomycota der Ordnungen Xylariales, Helotiales und Pezizales 
gefunden wurden. Mit Hilfe der 454-Pyrosequenzierung konnten später erste konkrete Daten 
zu pilzlichen sowie bakteriellen Diversitäten direkt im Totholz bestimmt werden. Dadurch 
war es möglich, auch diejenigen Pilze zu erfassen, die keine oder zu den Sammlungszeit-
punkten noch nicht entwickelte Fruchtkörper bildeten. Hoppe et al. (2016) konnten dadurch 
erstmalig die tatsächliche pilzliche und bakterielle Diversität im Totholz von F. sylvatica, A. 
alba und P. abies bestimmen und mit verschiedenen Totholzvariablen sowie den Aktivitäten 
oxidativer Enzyme korrelieren. Abbauraten und enzymatische Aktivitäten wurden klar durch 
die pilzlichen Artengemeinschaft kontrolliert. Purahong et al. (2016) veröffentlichten tot-
holzrelevante Enzym-Daten zu 117 F.-sylvatica-Stämmen sowie die zugehörigen Totholz-
variablen und pilzlichen Diversitäten. Die Autoren kamen zu der Auffassung, dass be-
stimmte physikalische und chemische Holzparameter (Abbauklasse, pH, Gehalte an Lignin 
und organischen Extraktiven) die Schlüsselfaktoren im Zusammenhang mit der pilzlichen 
Diversität sind. 
Wie bereits erwähnt bezogen sich die bisherigen Untersuchungen zur Pilzdiversität im BE-
LongDead-Projekt und in den Exploratorien auf einzelne oder wenige Baumarten. Die Be-
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arbeitung von Fragestellungen über Zusammenhänge zwischen der pilzlichen Artengemein-
schaft und den verschiedenen Totholz-Variablen in allen 13 Baumarten sind erst 2014 be-
gonnen worden und z.T. Gegenstand dieser Arbeit. Vorangegangene Studien außerhalb der 
Exploratorien haben bereits Hinweise auf Abhängigkeiten der Diversität vom Substrat er-
bracht. So beschäftigte sich eine Arbeit von van der Wal et al. (2016) mit der sukzessiven 
Änderungen der Artengemeinschaft im Splint- und Kernholz von Quercus rubra und Larix 
kaempferi im Verlauf der initialen Phase (erstes und zweites Jahr) des Zersetzungsprozesses. 
In einer Studie von Kubartová et al. (2012) erfolgte die Untersuchung der pilzlichen Arten-
gemeinschaft nach zwölf Jahren Abbau in einem hemiborealen Waldgebiet Schwedens. Sie 
wiesen nach, dass sich die Artengemeinschaft und die Anzahl der Pilzarten entlang der 
Stämme signifikant unterschieden. 
In der vorliegenden Arbeit wurde erstmals eine getrennte Betrachtung von Splint- und Kern-
holz vorgenommen und das Artenspektrum der untersuchten Bäume auf 13 erweitert. Unter 
Verwendung von Methoden des Next Generation Sequencing (IlluminaMiSeq) war es mög-
lich, umfangreichere Sequenzdaten als bisher zu generieren, die detaillierte Einblicke in die 






Das zentrale Anliegen der Arbeit bestand in einer möglichst vollständigen Erfassung pilzli-
cher Totholz-Artengemeinschaften anhand von 13 Baumarten, mit dem Ziel, den Zusam-
menhang zwischen pilzlicher Artengemeinschaft und der physikalischen und chemischen 
Umwelt, untereinander zu verstehen. Weiterhin galt es Schlüsselarten des Abbaugeschehens 
zu identifizieren und Rückschlüsse auf die Bedeutung von Totholz für die Biodiversität in 
Wäldern zu ziehen. 
 
 
Abbildung 11: Illustration des pilzlichen Totholzabbaus mit den Hypothesen H1-H6 (Fotos: Enrico Büttner 
& Sabrina Leonhardt). 
 
Zu diesem Zweck wurde der pilzliche Abbau von Totholz in der fortgeschrittenen initialen 
Phase (nach ca. sechs Jahren) des Zersetzungsprozesses in 13 Baumarten sowie im Splint- 
und Kernholz betrachtet. Die Untersuchungen sollten mögliche Zusammenhänge zwischen 
den für den Abbau wichtigen lignocellulolytischen Enzymen (Oxidoreduktasen und Hydro-
lasen) sowie den physikochemischen Holzparametern und bioverfügbaren Elementen auf-
zeigen. Des Weiteren sollte geklärt werden, welchen Einfluss die Zusammensetzung der 
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pilzlichen Gemeinschaft (fungal community) auf den Totholzabbau hat und welche Pilzarten 
sowie Ökotypen (Weißfäulepilze/WRF, Moderfäulepilze/SRF und Braunfäulepilze/BRF) 
dominieren. Die Betrachtung der gesamten molekularen pilzlichen Gemeinschaft und der 
zugehörigen Variablen stellt einen weiteren wichtigen Schritt im Verständnis der komplexen 
Prozesse des Totholzabbaus dar. In diesem Kontext wurden folgende Hypothesen aufge-
stellt. 
H1: Die physikalischen und chemischen Eigenschaften des Holzes der Baumarten haben 
einen signifikanten Einfluss auf die gemessenen lignocellulolytischen Enzymaktivitäten 
und abiotischen Totholzvariablen (z.B. Extraktive, Lignin, pH-Wert). Daher ist anzuneh-
men, dass sich H1a) signifikante Unterschiede zwischen den Baumarten und H1b) zwi-
schen dem Splint- und Kernholz ergeben. 
H2: Verantwortlich für die erwarteten Unterschiede in der Hypothese H1 ist die Struktur 
der pilzlichen Gemeinschaft. Es wird erwartet, dass aufgrund der physikochemischen Ei-
genschaften der 13 Baumarten, sich signifikante Unterschiede in der Anzahl und Zusam-
mensetzung der pilzlichen Gemeinschaft zwischen den Baumarten, insbesondere zwi-
schen Nadel- und Laubholzbaumarten sowie zwischen Splint- und Kernholz ergeben.  
H3: Die Struktur der pilzlichen Gemeinschaft hat einen signifikanten Einfluss auf die 
Ausbildung der extrazellulären lignocellulolytischen Enzymaktivitäten sowie auf die in 
den Stoffkreisläufen beteiligten Enzymen (C-, N-, P- und S-Kreislauf). Es ist eine hohe 
Variabilität innerhalb der lignolytischen gegenüber den (hemi)cellulolytischen Aktivitä-
ten zu erwarten. Weiterhin sind N und P im Totholz limitiert, wodurch hohe Aktivitäten 
N- und P-akquirierender Enzyme (Chitinase, Peptidase, Phosphatase) zu erwarten sind. 
H4: Unterschiedliche Holzsubstrate werden von unterschiedlichen pilzlichen Ökotypen 
(WRF, SRF, BRF) bevorzugt und erklären die signifikanten Unterschiede in der Hypo-
these H1. Die Weißfäulepilze dominieren den Totholzabbau in allen 13 Baumarten. 
H5: Die oxidativen Enzym-Aktivitäten korrelieren positiv mit der Bioverfügbarkeit be-
stimmter Metalle (Mn, Fe, Cu), da sie sich, in Form entsprechender Ionen, in den aktiven 
Zentren extrazellulärer oxidativer Enzyme wie Peroxidasen und/ oder Laccasen befinden 
oder Substrat sind (z.B. Mn). 
H6: Weißfäulepilze nutzen Mangan-Peroxidase als oxidatives Schlüsselenzym des Lig-




Bioverfügbarkeit notwendiger Elemente. Somit wird erwartet, dass mit einer höheren re-
lativen Abundanz der Weißfäulepilze die extrazelluläre MnP-Aktivität im Totholz steigt. 
Holzabbauende Pilze, die eine Weiß-, Braun- oder Moderfäule hervorrufen, haben die Fä-
higkeit, wenn auch in unterschiedlichem Umfang, alle polymeren Komponenten des Holzes 
(Cellulose, Hemicellulosen, Lignin) abzubauen. Diese Fähigkeit manifestiert sich in ihren 
Genomen, die somit Auskunft über ihre Ökophysiologie geben. Im Zusammenhang mit dem 
Totholzabbau ergab sich daraus eine weitere konkrete Hypothese: 
H7: Der weitverbreitete Schlauchpliz Coniochaete (Lecytophora) hoffmanni ist ein für 
den Totholzabbau generell relevanter Pilz, dessen Genom Auskunft über seine spezifi-













3 Material und Methoden 
3.1 Materialien 
3.1.1 Untersuchungen am natürlichen Totholz  
3.1.1.1 Untersuchungsgebiet Hainich-Dün 
Die vorliegende Arbeit wurde im Rahmen des DFG-Schwerpunktprogramms 1374 „Bio-
diversität-Exploratorien“ (www.biodiversity-exploratories.de) durchgeführt. Das Programm 
dient innerhalb Deutschlands als interdisziplinäre Plattform für Langzeitforschungen zur 
funktionellen Biodiversität in Naturräumen (Fischer et al. 2010). Anfang 2009 erfolgte die 
Etablierung des Totholz-Experiments BELongDead (Biodiversity Exploratories Longterm 
Deadwood) mit dem Ziel, die funktionelle sowie ökologische Bedeutung von Totholz ge-
nauer zu untersuchen und den Zersetzungsprozess unter Berücksichtigung verschiedener 
Faktoren (Enzym-Aktivitäten, Stoffkreisläufe, Artenvielfalt/Biodiversität, Totholzvariab-
len, Klima, etc.) zu verfolgen. Die Exploratorien umfassen drei intensiv untersuchte Regio-
nen: den Nationalpark Hainich-Dün (Mitteldeutschland, Thüringen) sowie die UNESCO-
Biosphärenreservate Schorfheide-Chorin (Norddeutschland, Brandenburg) und Schwäbi-
sche-Alb (Süddeutschland, Baden Württemberg) (Abb. 12, Fischer et al. 2010).  
 
 





Abbildung 12: Probenentnahme auf den VIP-Plots HEW7, HEW8 und HEW9 im Hainich-Dün (Fotos: Harald 
Kellner, 2014). 
 
Hauptaugenmerk der Beprobung der Totholzstämme lag in dieser Arbeit auf dem National-
park Hainich-Dün; die Beprobungen wurden in Zusammenarbeit mit den Arbeitsgruppen 
von E. Matzner (Universität Bayreuth) und F. Buscot (UFZ Halle) durchgeführt. Der Natio-
nalpark Hainich-Dün (51°16'N 10°47'O) liegt 285 bis 550 m über NN, hat eine Fläche von 
ca. 1.300 km2 und weist mehrheitlich kalkhaltiges Grundgestein auf. In diesem Gebiet be-
trägt die mittlere Jahrestemperatur 6,5 bis 8 °C und die durchschnittliche Jahresnieder-
schlagsmenge 500 – 800 mm (Fischer et al. 2010). Der Laubbaumanteil im Hainich liegt bei 
83 %, wobei Plenterwälder (15 %) und natürliche unbewirtschaftete Wälder mit einbezogen 
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sind (Fischer et al. 2010). Eine Bestandsaufnahme zur Beschreibung der Intensität der Forst-
bewirtschaftung (ForMI-Index) erfolgte durch Kahl und Bauhus (2014). Der Plenterwald 
wies ein großes Volumen an geernteten Bäumen (Iharv = 0,70) und einen hohen Anteil an 
Totholz (Idwcut = 0,30) auf im Vergleich zu den anderen Bewirtschaftungsformen (0,48 – 
0,06; Kahl und Bauhus 2014).  
 
3.1.1.2 Plot-Design und Beprobung der Stämme auf den VIP-Flächen 
Die Beprobungen im Hainich erfolgten auf sogenannten VIP-Plots (Very Intensive Plots), 
die zwölf Untersuchungsflächen beinhalten (HEW1-9, HEW11-12, HEW42) und jeweils 
drei der Bewirtschaftungstypen repräsentierten, nämlich a) Naturwald Buche, b) bewirt-
schafteter Altersklassenwald Buche, c) bewirtschafteter Altersklassenwald mit Nadelbäu-
men und d) bewirtschafteter Plenterwald mit Buche. Bereits im April 2009 waren die Tot-
holzstämme auf den entsprechenden Untersuchungsflächen (oder in deren unmittelbarer 
Umgebung) ausgebracht worden. Auf drei VIP-Plots (HEW 7, 8, 9; Buchen-Plenterwald, 
BuPLW) erfolgten im Juni 2014 die Probennahmen von jeweils 13 Totholzstämmen unter-
schiedlicher heimischer Baumarten (Acer sp., Betula sp., Carpinus betulus, Fagus sylvatica, 
Fraxinus excelsior, Larix decidua, Picea abies, Pinus sylvestris, Populus sp., Prunus avium, 
Pseudotsuga menziesii, Quercus sp. und Tilia sp.). Im Rahmen dieser Studie wurde ein Sub-
set von 41 Totholzstämmen (N = 3, für Acer und Larix N = 4) beprobt, wobei von jedem 
Stamm4 Splint- und Kernholz entnommen wurde (Abb. 12). Die 13 Totholzstämme wiesen 
in etwa eine Länge von 4 m und einem Durchmesser von 30-40 cm auf (Kahl et al. 2015). 
Mit Hilfe einer Akkubohrmaschine (BDF 451, Makita, Anjo, Japan) und einem Holzbohrer 
(Länge: 42 cm, Ø 2 cm) wurden die einzelnen Splint- und Kernholzproben aus einem Bohr-
loch (15-20 cm) im Abstand von einem cm vom Ende des Stammes gewonnen. Zwischen 
den einzelnen Probennahmen wurde der Holzbohrer mit 70 % Ethanol gereinigt und an-
schließend abgeflammt, so dass keine Rückstände die Proben verunreinigten und der Bohrer 
für nachfolgende Bohrungen steril war. Alle entnommenen Splint- und Kernproben wurden 
auf Trockeneis gelagert, gewogen und in drei Fraktionen unterteilt. Die bei -20 °C gelagerte 
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erste Teilprobe wurde für nachfolgende Analysen, wie Bestimmung der enzymatischen Ak-
tivitäten, Holzinhaltsstoffe und bioverfügbaren Metalle5, nach und nach aufbereitet. Parallel 
erfolgte die Analyse der pilzlichen und bakteriellen Artengemeinschaft aus der zweiten Teil-
probe durch den Projektpartner am UFZ in Halle, wobei die Auswertung der OTU-Daten am 
IHI Zittau durch eine Master-Studentin (Elisa Stengel) erfolgte. Die dritte Teilprobe wurde 
vom Projektpartner in Bayreuth bearbeitet. Hier wurde die Bestimmung des C- und N-Geh-




3.2.1 Aufbereitung der Totholzproben  
Die bei -20 °C gelagerten Proben wurden mittels einer Analysemühle (IK A11 basic, IKA 
Werke GmbH & Co.KG, Staufen, Deutschland) grob vorgemahlen. Um zu gewährleisten, 
dass die Proben weiter gefroren blieben, wurde Trockeneis (Trockeneis Direkt, CLEANAS 
GmbH &Co.KG, Willingen, Deutschland) während des Mahlvorganges verwendet, wobei 
dieses in einem Verhältnis von 1:2 mit der Probe vermischt wurde. Von den grob gemahle-
nen Holzproben wurden je 3 g in 50-ml-Gefäße überführt und weiter für die wässrige Ex-
traktion genutzt. Hierfür wurden die Proben mit gekühltem Aqua dest. versetzt (pro Gramm 
Trockenprobe 10 ml Aqua dest.) und für 2 h bei 180 rpm und 4 °C geschüttelt (Certomat 
MOII, Sartorius AG, Göttingen, Deutschland). Im Anschluss wurden die wässrigen Extrakte 
über eine Vakuum-Filtrationseinrichtung (Sterilflip®, 100 µm, Merck Millipore, Schwal-
bach, Deutschland) filtriert und anschließend für 10 min bei 16.000 × g und 10 °C zentrifu-
giert (Zentrifuge 5424R, Eppendorf, Deutschland). In den Überständen wurden die oxidati-
ven und hydrolytischen Enzym-Aktivitäten, der pH-Wert, die wasserlöslichen Lignin-Frag-
mente sowie die bioverfügbaren Metalle bestimmt. Das bei der Filtration zurückgeblieben 
Holzmaterial wurde im Trockenschrank (Memmert GmbH & Co.KG, Schwalbach, Deutsch-
land) bei 60 °C bis zu einer konstanten Masse getrocknet (bis zu sieben Tage) und im An-
schluss für die Bestimmung des KLASON-Lignins, des säurelöslichen Lignins und der orga-
nischen Extraktive genutzt. 
                                                 




3.2.2 Photometrische Bestimmung enzymatischer Aktivitäten 
Die photometrische Bestimmung der lignocellulolytischen Enzymaktivitäten erfolgte in 
Microtiterplatten (Greiner Bio-One GmbH, Frickenhausen, Deutschland) bei Raumtempe-
ratur (24 °C) am TECAN Plattenreader (Infinite M200, Tecan Group®, Männedorf, 
Schweiz). Alle verwendeten Reagenzien wurden auf Raumtemperatur temperiert. Die Mes-
sung und der zeitliche Verlauf der Extinktion (absorbance) bei bestimmten Wellenlängen 
(λ) diente der quantitativen Analyse der Totholzholz-Extrakte. Von jeder Probe wurden tech-
nische Replikate in Dreifachbestimmung durchgeführt und für weitere Betrachtungen ge-
mittelt. Während der Bestimmung der Enzym-Aktivitäten wurde für jede Methode eine Kon-
trolle mitgeführt. Alle Angaben der enzymatischen Aktivität erfolgten in U l-1 (enzyme 
units)6, wobei die Grundlage für die Berechnung der oxidativen und hydrolytischen Enzym-
Aktivitäten das Lambert-Beersche-Gesetz war. Die weitere Aufbereitung und Auswertung 
der Daten erfolgte mit der komplementären Software „Magellan 6“ (Tecan Group®). Im An-
schluss an die Messungen wurden die ermittelten Aktivitäten im wässrigen Extrakt auf die 
Trockenmasse des Totholzes bezogen (Angabe in mU g-1 = Milliunits pro Gramm).  
 
3.2.2.1 Oxidative Enzymaktivitäten 
Die Aktivitäten ligninmodifizierender und ligninolytischer Oxidoreduktasen, d.h. Laccase 
(Lac), Mn-abhängige Peroxidasen (MnP, beinhaltet auch Aktivitäten der Versatilen Peroxi-
dase) sowie Mn-unabhängige Peroxidasen (heute GenP, früher MiP = manganese indepen-
dent peroxidases; Kellner et al. 2014), erfolgte in zwei Messschritten. Zur GenP-Aktivität 
(Generelle Peroxidasen) können die Mn-unabhängigen Aktivitäten der Versatilen Peroxi-
dase (VP, EC 1.11.1.16), der Lignin Peroxidase (LiP, EC 1.11.1.14), der Generischen Per-
oxidase (GP, EC 1.11.1.7), der Unspezifischen Peroxygenase (UPO, EC 1.11.2.1) und der 
DyP-Typ-Peroxidasen (DyP, EC 1.11.1.19) beitragen, d.h. diese Enzyme oxidieren Sub-
strate (z.B. ABTS) mit Hilfe von H2O2 in Abwesenheit von Mn2+-Ionen (Kellner et al. 2014). 
In 96-Well-Platten (F-bottom) wurde die Absorptionszunahme bei einer Wellenlänge von 
420 nm (ɛ420 = 36.000 M-1 cm-1) photometrisch verfolgt. Das hierfür verwendete Protokoll 
lehnte sich methodisch an die Enzym-Assays von Liers et al. (2011), Hahn et al. (2013) und 
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Arnstadt et al. (2016a) an. Der Messansatz setzte sich aus folgenden Komponenten zusam-
men (Tab. 1): 
 
Tabelle 1: Komponenten der Assays zur Bestimmung der Aktvitäten ligninmodifizierender und ligninolyti-
scher Enzyme, A. Enzym-Assay ohne Mangan, B. Enzym-Assay mit Mangan. 
A. CA (mM) Volumen (ml) CE (mM) 
Na-Malonat-Puffer 100 50 50 
ABTS 6 5 0,3 
EDTA 20 2,5 0,5 
Aqua dest.  21,5  
    
B. CA (mM) Volumen (ml) CE (mM) 
Na-Malonat-Puffer 100 50 50 
ABTS 6 5 0,3 
MnCl2 20 2,5 0,5 
Aqua dest.  21,5  
 
Im ersten Schritt wurden 50 µl Probenextrakt und 195 µl Mangan- bzw. EDTA-supplemen-
tierte Reaktionslösung (50 mM, pH 4,5) vereint und die Aktivität der Laccase über 5 min 
photometrisch am Plattenreader gemessen. Die Detektion der Lac-Aktivität erfolgte auf Ba-
sis der Oxidation des Substrates ABTS [2,2ʻ-Azino-bis(3-ethylbenzthiazolin-6-sulfonsäure) 
Diammoniumsalz] mit Hilfe von O2, wobei über einen Ein-Elektronen-Transfer das semist-
abile, dunkelblaugrün gefärbte ABTS-Kation-Radikal, [ABTS]•+, gebildet wurde (Madhavi 
und Lele 2009). Im zweiten Schritt der Messung wurden durch Zugabe von 5 µl H2O2 (5 
mM) die Peroxidase-Reaktionen gestartet und die Aktivitäten von MnP oder GenP photo-
metrisch für weitere 5 min verfolgt. Unter Berücksichtigung der Peroxidase-Spezifitäten 
fand der zweite Messschritt unter unterschiedlichen Bedingungen statt. Im ersten Fall ent-
hielt der Ansatz den starken Chelator EDTA7 (0,5 mM), um natürlich vorkommende Mn2+-
Ionen in den Holzproben zu komplexieren und die Mn-unabhängige Peroxidase unverfälscht 
zu messen (Větrovský et al. 2011). Der zweite Ansatz enthielt, anstelle von EDTA, Man-
gan(II)-chlorid (MnCl2, 0,5 mM), um die Mn-abhängige Peroxidase-Aktivität zu bestimmen. 
Die ermittelte GenP-Aktivität wurde um die zuvor bestimmte Lac-Aktivität durch Subtrak-
                                                 
7 EDTA - Ethylendiamintetraessigsäure 
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tion korrigiert (Proben mit EDTA). Im Fall der MnP (Proben mit MnCl2) erfolgte die Be-
rechnung durch Subtraktion der zuvor in Gegenwart von Mn2+ bestimmten Lac-Aktivität 
und der unabhängig davon ermittelten GenP-Aktivität (Arnstadt et al. 2016a/b). 
 
3.2.2.2 Aktivitäten der Endo-1,4-β-Cellulase und Endo-1,4-β-Xylanase 
Die Analyse der hydrolytischen Aktivitäten der Endo-1,4-β-Cellulase (EC 3.2.1.4) und 
Endo-1,4-β-Xylanase (EC 3.2.1.8) erfolgte in 48-Well-Platten (Cellstar) unter der Verwen-
dung von Azo-Farbstoffen8 als Substrate (Megazymes, Bray, Irland). Das verwendete Pro-
tokoll ist methodisch angelehnt an Větrovský et al. (2011) und wurde am IHI Zittau etabliert 
(Arnstadt 2016). In ersten Schritt erfolgte zeitnah die Herstellung entsprechender Puffer, 
Substrat- und Stopplösungen. Für die Analyse der Cellulasen und Xylanasen wurde eine 2 
%-ige (m/v) Azo-CM-Cellulose9- und eine 1 %-ige (m/v) Azo-Xylan-Lösung hergestellt, die 
in einem 0,2 M Na-Acetat-Puffer (pH 5) gelöst wurden. In 2-ml-Reaktionsgefäßen („Tubes“) 
wurden 250 µl Probenextrakt und 250 µl der jeweiligen Substratlösung pipettiert, auf einem 
Reagenzglasschüttler (VWR International, 2400 U min-1) für 10 sec intensiv gemischt und 
anschließend für 2 h in einem Heizblock (SBH130D, Stuart, Bibby Scientific Limited, Staf-
fordshire, England ) bei 40 °C inkubiert. Nach Ende der Reaktionszeit wurden die Ansätze 
mit einer AZO-Cellulose- bzw. einer AZO-Xylan-Stopplösung (1,25 ml) versetzt. Die 
Stopplösung für die Bestimmung der Cellulasen setzte sich aus 4 %-igem (m/v) Na-Acetat-
Trihydrat und 0,4 %-igem (m/v) Zinkacetat sowie 80 %-igem Ethanol zusammen und wurde 
auf pH 5 eingestellt. Zum Abstoppen der Xylanase-Reaktion wurde 95 %-iges Ethanol ein-
gesetzt. Nach der Zugabe der jeweiligen Stopplösungen wurden die Reaktionsansätze zwei-
mal auf dem Reagenzglas-Schüttler für 10 sec intensiv gemischt und anschließend bei 
10.000 × g für 10 min zentrifugiert. Aus den Reaktionsansätzen wurde je 1 ml Überstand 
entnommen und in die Mikrotiterplatte überführt. Anschließend erfolgte die Messung der 
Proben am Plattenreader bei einer Wellenlänge von 590 nm. Die mitgeführten Kontrollen 
wurden vor der eigentlichen Reaktion mit entsprechenden Stopplösungen versetzt. Aus der 
Absorptionensdifferenz zwischen Kontrolle und Proben-Mittelwerten wurden die enzymati-
schen Aktivitäten in den Holzextrakten errechnet. Die dafür verwendeten Formeln wurden 
anhand von Kalibrierungskurven der Firma Megazymes generiert (Arnstadt 2016).  
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3.2.3  HPLC10-basierte Methoden zur Bestimmung enzymatischer Akti-
vitäten 
3.2.3.1 Bestimmungen hydrolytischer Aktivitäten mittels HPLC-DAD 
Die Bestimmung der Aktivitäten der β-D-Glucosidase (EC 3.2.2.21), der Cellobiohydrolase 
(EC 3.2.1.91), der β-D-Xylosidase (EC 3.2.1.27) und der β-N-Acetylhexosaminidase (EC 
3.2.1.52, auch Chitinase, EC 3.2.1.14) erfolgte mit fluorogenen 4-Methylumbelliferon-De-
rivaten (4-MU): 4-MU-β-D-Glycopyranosid, 4-MUB-β-D-Cellobiosid, 4-MU-β-D-Xylopy-
ranosid und 4-MU-N-Acetyl-β-D-Glucosaminid. Für die Bestimmung der Leucin-Amin-
opepdidase (EC 3.4.11.1) wurde L-Leucin-7-amido-4-methylcoumarinhydrochlorid als Sub-
strat verwendet. Die Methode für den Multisubstrat-HPLC-Ansatz variierte den methodi-
schen Ansatz von Freeman (1997) und Stemmer (2004). 
Um die Enzyme in den Totholzproben bestimmen zu können, wurde zunächst eine 1,8 mM 
Substrat-Mix-Lösung I hergestellt, in der alle fünf Substrate in 50 mM Na-Acetat-Puffer (pH 
5) gelöst waren. In einem Reaktionsansatz (500-µl-Tube) wurden 50 µl Probenextrakt und 
100 µl Substrat-Mix I pipettiert, gemischt (VWR International, 2400 U min-1) und in einem 
Heizblock (SBH130D, Stuart, Bibby Scientific Limited, Staffordshire, England) bei 40°C 
für 8 h inkubiert. Nach der Reaktionszeit wurden die Probenansätze mit 350 µl Methanol 
versetzt („Abstoppen“), gemischt und bei 16.000 × g für 10 min zentrifugiert (Zentrifuge 
5424R, Eppendorf, Deutschland). Von dem so gewonnenen Überstand wurden 250 µl in ein 
HPLC-Vial (mit 300-µl-Inlet) überführt und mittels HPLC analysiert. 
Die quantitative Analyse der Reaktionsprodukte der Umsetzungen des Substrat-Mix‘ I er-
folgte an einem Gerät des Typs Agilent Technologies 1200 Series (Agilent Technologies 
Deutschland GmbH, Böblingen, Deutschland), das mit einem DAD-Detektor (diode array 
detector) und einer entsprechenden Analyse-Software (ChemStation, Version B.04.03, 
Agilent Technologies) ausgestattet war. Es wurde eine RP-18-Säule (reversed phase co-
lumn) des Typs Synergi™ Fusion (150 × 2 mm, 4 µm, 80 Å, Phenomenex, Aschaffenburg, 
Deutschland) als Trennphase verwendet. Die Flussrate für die Analyse betrug 0,6 ml min-1, 
das Injektionsvolumen 5 µl, die Temperatur 50 °C und der Druck ca. 260 bar. Als Laufmittel 
A fungierte 15 mM Kalium-Phosphat-Puffer (pH 6), als Laufmittel B wurde 100 % Methanol 
verwendet. Nach folgenden Gradienten wurden die Analyten getrennt (Tab. 2): 
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Tabelle 2: Gradienten zur Elution des MU-Substrat-Mix‘ I im Zuge der HPLC-DAD-Analysen. 
 
 
Abbildung 13: HPLC-Elutionsprofil des Multi-Substrat-HPLC-Ansatzes MU-Mix I bei einer Absorption von 
315 nm. Dargestellt sind die Grundstruktur von Methylumbelliferon und die Substratpeaks der fluorogenen 4-
Methylumbelliferon-Derivate (4-MU): (I) 4-MU-β-D-Glucopyranosid, (II) 4-MU-β-D-Cellobiosid, (III) 4-
MU-β-D-Xylopyranosid, (IV) 4-MU-N-Acetyl-β-D-Glucosaminid, (V) L-Leucin-7-amido-4-methylcoumarin-
hydro-chlorid. 
 
Die Peakflächen der getrennten Substrate und die entstandenen Produkte 4-MU und 7-AMC 
wurden bei 315 nm aufgezeichnet und quantifiziert (Abb. 13). Für alle Proben wurden tech-
Zeit (min) % B % A Flussrate (ml min-1) 
0 13 87 0,600 
1 13 87 0,600 
6 20 80 0,600 
8.5 55 45 0,600 
9.5 55 45 0,600 
10 65 35 0,600 




nische Replikate in Dreifachbestimmung durchgeführt und für weitere Betrachtungen ge-
mittelt. Im Zuge der Bestimmung der Enzym-Aktivitäten wurden stets Kontrollen während 
der Analysen mitgeführt. Weiterhin wurden, auf Grundlage der Peakflächen, für alle Sub-
strate Kalibriergeraden erstellt, die zur Berechnung der Enzym-Aktivitäten dienten. Um die 
Enzym-Aktivität zu ermitteln, wurde der Konzentrationsunterschied zwischen dem Proben-
mittelwert und der entsprechenden Kontrolle berechnet. Die so kalkulierten Aktivitäten wur-
den auf die Trockenmasse des Totholzes bezogen und in mU g-1 angegeben. 
Im Verlauf der vorliegenden Studie im Teilprojekt BeLongDead wurde das untersuchte 
Spektrum an hydrolytischen Enzymen erweitert. Mit Hilfe eines neuen HPLC-Ansatzes 
konnten weitere Enzyme in den Totholzproben analysiert werden. Die Methodik, die Her-
stellung des Substrat-Mix‘ II sowie die Einstellungen an der HPLC-Anlage waren die glei-
chen wie in der ersten Methode (Substrat-Mix I), sofern sie nicht weiter unter anders be-
schrieben werden. Zur Bestimmung der β-D-Glucuronidase (EC 3.2.1.31), der α-D-Manno-
sidase (EC 3.2.1.24), der α-L-Arabinosidase (EC 3.2.1.99), der Sauren Phosphatase (EC 
3.1.3.2) und der Sulfatase (EC 3.1.6.X) wurden die entsprechenden 4-MU-Derivate, d.h. 4-
MU-β-D-Glucuronid, 4-MU-α-D-Mannopyranosid, 4-MU-α-L-Arabinopyranosid, 4-MU-
Phosphat und 4-MU-Sulfat, eingesetzt. Die Analyse der Peakflächen der Substrate des Sub-
strat-Mix‘ II erfolgte mittels der o.g. Agilent-Anlage (Technologies 1200 Series, DAD-De-
tektor mit entsprechender Analysesoftware). Für die Analysen wurde eine C-18-Säule 
(ODS) HyperClone™ (250 × 4 mm, 5 µm, 120 Å, Phenomenex, Aschaffenburg, Deutsch-
land) verwendet. 
 
Tabelle 3: Gradienten zur Elution des MU-Substrat-Mix‘ II im Zuge der HPLC-DAD-Analysen. 
Zeit (min) % B % A Flussrate (ml min-1) 
0 13 87 0,800 
1 13 87 0,800 
6 20 80 0,800 
8.5 55 45 0,800 
9.5 55 45 0,800 
14 75 25 0,800 




Abbildung 14: HPLC-Elutionsprofil des Multi-Substrat-HPLC-Ansatzes MU-Mix II bei einer Absorption von 
315 nm. Dargestellt sind die Grundstruktur von Methylumbelliferon und die Substratpeaks der fluorogenen 4-
Methylumbelliferon-Derivate (4-MU): (I) 4-MU-Phosphat, (II) 4-MU-β-D-Glucuronid, (III) 4-MU-Sulfat, 
(IV) 4-MU-α-L-Arabinopyranosid, (V) 4-MU-α-D-Mannopyranosid. 
 
Die Flussrate während der Elution betrug 0,8 ml min-1, das Injektionsvolumen 5 µl, die Tem-
peratur 40 °C und der Druck ca. 200 bar. Als Laufmittel A fungierte 15 mM Kalium-Phos-
phat-Puffer (pH 6), als Laufmittel B wurde 100 % Methanol verwendet (Leonhardt et al. 
2019). Die verwendeten Gradienten sind Tab. 3 zu entnehmen; Abb. 14 zeigt ein Beispiel-
Chromatogramm. 
 
3.2.3.2 Untersuchung der wasserlöslichen Lignin-Fragmente mittels HPSEC 
Mit Hilfe der HPSEC (High Performance Size-Exclusion Chromatography, Hochleistungs-
größenauschluss-Chromatographie) erfolgte die qualitative und quantitative Analyse der 
Molekulargewichtsverteilung der in den Totholzproben enthaltenen wasserlöslichen Lignin-
Fragmente, die im Verlauf des Totholzabbaus durch Pilze und ihre sekretierten oxidativen 
Enzyme freigesetzt werden (Hofrichter et al. 2001, Liers et al. 2011). Die Analyse der wäss-




logies Deutschland GmbH, Böblingen, Deutschland) mit DAD-Detektor und einer geeigne-
ten Analyse-Software durchgeführt. Dabei wurde eine GPC-Säule (gel permeation chroma-
tography column) des Typs HEMA-Bio linear (8 × 300 mm, 10 µm) der Firma Polymer 
Standard Service (PSS, Mainz, Deutschland) verwendet. Als mobile Phase fungierte ein 80 
%-iger Salzpuffer (pH 10 mit NaOH eingestellt; 0,34 % NaCl und 0,2 % K2HPO4) der mit 
20 % ACN (Acetonitril) versetzt wurde. Folgende Parameter wurden für die Analyse ver-
wendet: Injektionsvolumen 50 µl, Flussrate 1 ml min-1, Temperatur 35 °C und Detektions-
wellenlänge (λ) 280 nm. Für die Kalibrierung wurden entsprechende Na-Polystyrolsulfonate 
(0,8 bis 1.010 kDa, Polymer Standard Service, Mainz, Deutschland) verwendet. Die Bestim-
mung der Menge an wasserlöslichen Lignin-Fragmenten erfolgte anhand der Ermittlung der 
Gesamtfläche des jeweiligen Elutionsprofiles (5 bis 10 min) und wurde weiter über eine 
Kalibrierung mit löslichen Chlorlignin in eine entsprechende Lignin-Konzentration umge-
rechnet (Lackner et al. 1991, Soares und Duran 2001, Arnstadt et al. 2016a/b). Außerdem 
erfolgte die Ermittlung der Peakhöhen für hoch- und niedermolekulare Fragmente. Alle er-
mittelten Konzentrationen wurden im Anschluss auf die Masse des Holzes, aus denen sie 
extrahiert wurden, bezogen, um letztenendes den tatsächlichen Gehalt an wasserlöslichem 
Lignin und den Anteil hoch- und niedermolekularer Lignin-Fragmente zu erhalten (Liers et 
al. 2011, Arnstadt et al. 2016a/b). 
 
3.2.3.3 Bestimmung der pilzlichen Biomasse 
Diese erfolgte in den Totholzproben indirekt über die Ermittlung der Ergosterol-Konzentra-
tion. Ergosterol (auch Ergosterin, Abb. 15) als spezifischer Bestandteil der Cytoplasma-
Membranen von echten Pilzen (Eumycota) sowie von Mycoplasmen gilt als geeigneter In-
dikator für die pilzliche Biomasse (Djajakirana et al. 1996).  
 
 




Die bei -20 °C gelagerten Totholzproben der dritten Teilprobe wurden in Bayreuth von L. 
Noll in der AG Matzner aufbereitet und analysiert. Vor der Extraktion wurden die Splint- 
und Kernholzproben gefriergetrocknet und die Trockenmassen bestimmt. Mittels einer 
Schüttelmühle (MM2, Retsch GmbH, Haan, Deutschland) wurden alle Proben zu einem fei-
nem Pulver vermahlen und nach dem Protokoll von Newell et al. (1988) und Song et al. 
(2012) extrahiert. Es wurde darauf geachtet, alle Extraktionsschritte im Dunkeln durchzu-
führen. Für die Extraktion wurden 0,5 g Probe mit 25 ml Methanol versetzt und für 30 min 
geschüttelt. Anschließend wurden die Proben für 10 min bei 1.250 rpm zentrifugiert, der 
klare Überstand in Kolben überführt und mit 5 ml 4 %-iger KOH in Ethanol versetzt. In 
einem Rückflusskühler wurden die Extrakte für 30 min bei 70 °C verseift. Nach dem Ab-
kühlen erfolgte die Phasentrennung im Scheidetrichter. In n-Hexan wurden die Proben drei-
mal (10, 5, 5 ml) für je 2 min geschüttelt, wobei die n-Hexanphase aufgefangen und am 
Rotationsverdampfer (40 °C, 50rpm, 214 hPa) eingeengt wurde. Der Rückstand wurde in 2 
ml Methanol aufgenommen und über einen Filter (Cellulose-Acetat, 0,45 µm) in HPLC-
Vials überführt, wobei die Lagerung bis zu Analyse bei 2°C erfolgte. Die quantitative Ana-
lyse des Ergosterol-Gehalts erfolgte mittels HPLC (Beckmann Coulter, System Gold 125 
Solvent Module, UV-Detektor System Gold 166, Krefeld, Deutschland) unter der Verwen-
dung einer Silika-Säule (150 × 3 mm, MZ-Aquaperfect™, MZ-Analysetechnik, Mainz, 
Deutschland) bei einer Detektionswellenlänge von 282 nm. Folgende Parameter wurden ein-
gestellt: Flussrate 0,5 ml min-1, Injektionsvolumen 20 µl, Retentionszeit 8 min und Laufmit-
tel Methanol. Eine Quantifizierung erfolgte über die Peakfläche, wobei die Ermittlung der 
Konzentrationen mittels Regressionsgerade (Ergosterol-Standards in Methanol) erfolgte. 
Als Referenz wurde eine Splintprobe von frisch geschlagenem und nicht-kolonisiertem Holz 
(Picea abies) verwendet. Um die pilzliche Biomasse in den Totholzproben kalkulieren zu 
können, wurde der durchschnittliche Ergosterolgehalt (5,6 mg g-1) aus Song et al. (2012) 
verwendet. Die Abschätzung des Anteils pilzlichen Stickstoffs am Gesamtstickstoff im Holz 
erfolgte über einen Schätzwert von 1 % (Watkinson et al. 1981, Noll et al. 2016).  
 
3.2.4 Bestimmung der physikalischen und chemischen Holzparameter 
3.2.4.1 Organische Extraktive 
Die Ermittlung des Gehalts an Extraktiven (mit organischen Lösungsmitteln extrahierbare 
Holzinhaltsstoffe wie Harze oder Terpene) und Lignin (Punkt 3.2.4.2) im Totholz erfolgte 




Co. KG, Schwalbach, Deutschland). Mit Hilfe der beschleunigten Lösemittelextraktion              
(Accelerated Solvent Extraction, ASE, Dionex ASE 200, Sunnyvale, Kalifornien, USA) mit 
Aceton wurden die Holzproben in einer Metallzelle (5 ml) extrahiert. Die Extraktion wurde 
in drei Extraktionszyklen bei 100 °C und 1.500 PSI für je 5 min durchgeführt. Weitere Pro-
zessparameter für die Analyse waren: Vorheizen für 1 min, Spülen mit Aceton nach jedem 
Zyklus mit insgesamt 80 % des Zellvolumens sowie Spülen der Probe am Ende der Extrak-
tion mit Stickstoff für 300 s. Im Anschluss erfolgte, in einem Wasserbad (60 °C) und unter 
konstantem Stickstoffstrom, die Abdampfung des Acetons vom erhaltenen Extrakt. Dieser 
wurde über Nacht bei 120 °C getrocknet und anschließend gewogen. Der dadurch erhaltene 
Wert wurde auf die Einwaage an Holz bezogen und als Gehalt an Extraktiven in Prozent 
angegeben.  
 
3.2.4.2 KLASON-Lignin und säurelösliches Lignin 
Nach der Ermittlung des Gehalts an Extraktiven wurden die Proben für die Bestimmung des 
Lignins weiter aufbereitet, indem diese mittels einer Planeten-Mikromühle (Pulverisette 7, 
Fritsch, Idar-Oberstein, Deutschland) für 5 min bei 650 rpm zu einem feinen Pulver vermah-
len wurden. Im Anschluss an eine sequenzielle Hydrolyse des Holzes erfolgte die gravimet-
rische Bestimmung des KLASON-Lignin-Gehalts. Im ersten Schritt wurden 200 mg pulveri-
siertes Holz mit 2 ml 72 %-iger (v/v) Schwefelsäure (H2SO4) in einem Spitzkolben zu einer 
gleichmäßigen Masse verrührt und diese im Wasserbad (30 °C) für 1 h inkubiert. Nach Zu-
gabe von 56 ml Aqua dest. (Endkonzentration 2,4 %, v/v H2SO4 im Ansatz) wurden die 
Proben für 1 h bei 120 °C im Autoklav behandelt (Effland 1977). Im Anschluss an die Au-
toklavierung wurden die nicht hydrolysierten Reste über einen 50-ml-Filtertiegel (Por.3, 16 
– 40 µm, ROBU Glasfilter-Geräte GmbH, Hattert, Deutschland) über angelegten Unterdruck 
filtriert und dann mit heißem Wasser (ca. 400 ml) solang gespült, bis der Neutralpunkt des 
Wassers erreicht war. Die Filtertiegel mit den nicht hydrolysierten Resten wurden bei 120 
°C über Nacht getrocknet und anschließend gewogen. Das aus der Wägung resultierende 
Gewicht wurde auf die Einwaage an extrahiertem Holz bezogen und in Prozent (%) KLASON-
Lignin angegeben (Arnstadt et al. 2016, Noll et al. 2016). 
Für die Bestimmung des säurelöslichen Lignins wurde eine Methode nach Dence (1992) 
verwendet. Hierzu wurde das durch Filtration gewonnene Filtrat mit Aqua dest. auf ein Vo-
lumen von einem Liter eingestellt und ein Teil der Probe photometrisch bei 205 nm vermes-
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sen. Anhand der ermittelten Absorption wurde der Gehalt an säurelöslichem Lignin berech-
net und, bezogen auf die ursprüngliche Einwaage an extrahiertem Holz, in Prozent angege-
ben. 
 
3.2.4.3 Bioverfügbare Metalle 
Die bioverfügbaren Metalle Calcium (Ca), Eisen (Fe), Kalium (K), Kupfer (Cu), Mangan 
(Mn), Magnesium (Mg) und Zink (Zn) wurden in den wässrigen Extrakten analysiert und 
repräsentieren ausschließlich die wasserlösliche Fraktion der in den Holzproben enthaltenen 
Metalle. Um zu gewährleisten, dass sich alle Metalle in den wässrigen Extrakten der Tot-
holzproben tatsächlich in Lösung befanden, wurden diese mit 65 %-iger Salpetersäure 
(HNO3, 100 µl HNO3 pro 10 ml Probe) versetzt. Die Metalle Calcium, Eisen, Kalzium und 
Magnesium wurden mit Hilfe der Optischen Emissionsspektroskopie mit induktiv gekop-
peltem Plasma (ICP-OES; Optima 3000, PerkinElmer Inc. Waltham, MA, USA) bestimmt, 
wohingegen die Konzentrationen von Kupfer, Mangan und Zink durch eine entsprechende 
Massenspektroskopie (ICP-MS; Elan DRC-e, PerkinElmer Inc. Waltham, MA, USA) ermit-
telt wurden; wenn hohe Konzentrationen an Mangan und Zink vorlagen, wurde zusätzlich 
mit der ICP-OES-Methode gearbeitet. Die Kalibrierung erfolgte anhand einer ICP-Multiele-
ment-Standard-Lösung IV (Merck, Darmstadt, Deutschland). Alle ermittelten Konzentrati-
onen wurden anschließend auf die Trockenmasse des Holzes bezogen, um den Metallgehalt 
in µg g-1 zu erhalten. 
 
3.2.4.4 Ermittlung des Kohlenstoff- und Stickstoffgehalts 
Wie unter Punkt 3.2.3.3 beschrieben wurden die Proben gefriergetrocknet, fein gemahlen 
und bezüglich des Kohlen- und Stickstoff-Gehaltes analysiert. Für die Messungen wurden 
4-12 mg (je nach erwartetem Stickstoffgehalt), eingewogen und mittels EA-IRMS-Kopp-
lung analysiert (Elementaranalysator NA 1108, CE Instruments, Mailand, Italien; Interface 
ConFlo III und Isotopenverhältnis-Massenspektrometer Delta S, Finnigan MAT, Bremen, 
Deutschland). Zur Bestimmung der Isotopen-Verhältnisse wurden entsprechende Standards 
(IAEA N1, N2 und N3) verwendet, wobei Acetanilid als kontinuierlicher Messstandard mit-





3.2.5 Bestimmung der molekularen pilzlichen Diversität im Totholz 
Die Homogenisierung, Zerkleinerung und Aufbereitung der Totholzproben erfolgte am UFZ 
Halle. Etwa 5 g jeder Probe wurden in einen, mit flüssigem Stickstoff11 vorgekühlten Mahl-
becher gegeben und nochmals für einige Minuten mit flüssigen Stickstoff gekühlt. Alle Pro-
ben wurden im Anschluss daran für 3 min mittels einer Schwingmühle (Retsch MM400, 
Haan, Deutschland, Frequenz 29,8 1 s-1) gemahlen, zur Abkühlung in ZR BashingBead Lysis 
Tubes gegeben und weiter bei -80 °C gelagert. Die DNA-Isolierung erfolgte gemäß dem 
Protokoll von Zymo Research ZR SoilMicrobe DNA MiniPrep (Zymo Research, Irvine, CA, 
USA). Mittels NanoDrop ND-1000-Spektrophotometers (ThermoFisher Scientific, Drei-
eich, Deutschland) wurde die Menge an genomischer DNA überprüft. In Anlehnung an Ihr-
mark et al. (2012) erfolgte die Amplifizierung der pilzlichen ITS2-Region12 (internal 
transcribed spacer)), wobei ein modifiziertes Primergemisch P5-5N-ITS4 und P5-6N-ITS4 
(forward) zusammen mit P7-3N-fITS7 + P7-4N-fITS7 (reverse, siehe Tabelle 4) verwendet 
wurde. Der PCR-Ansatz setzte sich wie folgt zusammen: 12,5 μl GoTaq Green Mastermix 
(Promega, Madison, USA), 1,0 µl Forward-Primer-Mix (10 µM), 1,0 µl Reverse-Primer-
Mix (10 µM), 9,5 µl H2O (Promega, Madison, USA) und 1,0 µl DNA-Extrakt (Stengel 
2016). 
Die Cycler-Bedingungen wurden wie folgt gewählt: Denaturierungszeit 5 min bei 95 °C, 
gefolgt von 33 Zyklen bei 95 °C für 1 min, 55 °C für 1 min, 72 °C für 1 min, 15 s und 
abschließender Elongationsschritt bei 72 °C für 10 Minuten. Nach Überprüfung der Qualität 
der entstandenen PCR-Produkte durch Trennung in einem 1,5 %-igen Agarosegel, wurden 
die Replikate vereinigt und durch Gelextraktion mit dem innuPREP Gel Extraction Kit (Ana-
lytik Jena, Jena, Deutschland) gereinigt. Die so gewonnene DNA wurde unter Verwendung 
eines Fluoreszenz-Spektrophotometers (Cary Eclipse, Agilent Technologies, Waldbronn, 
Deutschland) quantifiziert. Anschließend wurden die PCR-Produkte mit einem IlluminaMi-
Seq von der Deep Sequencing Group der TU Dresden sequenziert. Dies geschah zusammen-
gefasst wie folgt: Die gereinigten PCR-Produkte mit universellen 5'-Enden wurden einer 
                                                 
11 Die Verwendung des Kryogens fördert die Versprödung der Holzfasern und dient gleichzeitig dem Schutz 
der DNA vor Reibungswärme während des Mahlvorganges. 
12 Ein internal transcribed spacer (ITS) beschreibt eine Nukleotidsequenz zwischen den rRNA-Genen (18S und 
28S rRNA Gen). Die ITS-Region enthält zwei variable (ITS1-5.8S-ITS2), nicht-kodierende Bereiche zwischen 
der SSU- und LSU-Region und dient als Markergen (Begerow et al. 2010). 
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zweiten PCR von 6 bis 8 Zyklen unter Verwendung von Phusion HF (NEB) und zwei Inde-
xierungsprimern, dem P5- und dem P7-Primer, unterzogen (Tab. 3). Nach der Indexierung 
der PCR wurden die Endbibliotheken gereinigt (1 × XP Beads, Agencourt), äquimolar ge-
poolt und für 2 × 300 bp-Paar-Endsequenzierung (paired-end sequencing) auf einem MiSeq-
System von Illumina verwendet, was etwa 20 bis 25 Millionen Reads pro Flusszelle ergab. 
Die erhaltenen Rohsequenzdaten wurden unter Verwendung von Geneious R9 importiert 
und weiter verarbeitet (Kearse et al. 2012). In einem ersten Schritt wurden alle Vorwärts- 
und Rückwärts-Lesevorgänge 5'-getrimmt und die Adapterbereiche ausgeschlossen. Im An-
schluss daran wurden die Vorwärts- und Rückwärts-Lesevorgänge gepaart. In diesem Mi-
Seq-Lauf wurden Bakterien- und Pilz-PCR-Produkte gemischt, wodurch diese Sequenzen 
pro Probe auf der Basis der spezifischen Primerregionen getrennt („demultiplexiert“) und 
die Primersequenz ausgeschlossen werden konnte. Des Weiteren wurden die gepaarten Pilz-
sequenzen mit BBDuk (settings: trim low quality, minimum quality = 13) qualitätsgetrimmt13 
und zusammengeführt, um ITS2-Genregionen voller Länge unter Verwendung von 
BBMerge (merge rate settings: very high) von BBTools zu erhalten. 
Generierte Sequenzen von 220 bis 440 bp Länge wurden für das Clustering und die OTU-
Tabellengenerierung in SEED 2.0.4 exportiert (Větrovský und Baldrian 2013). Dabei um-
fasste das Clustering, basierend auf USEARCH 8.1.1861 (32 Bit), eine Entfernung der Chi-
mären sowie die Trennung der Spezies, die auf 3 %-igen Sequenzunterschieden beruhten 
(Edgar 2013). Im Zuge der weiteren Analyse wurden OTU-Tabellen generiert und die Ta-
xonomie durch eine BLASTn-Datenbank von NCBI (Větrovský und Baldrian 2013) abge-
leitet und manuell unter Verwendung der MycoBank-Datenbank (www.mycobank.org/) kor-
rigiert (Stengel 2016). Abschließend erfolgte eine ökologische Zuordnung anhand generier-
ter Tabellen von Tedersoo et al. (2014) und für holzzersetzende Pilze von Baldrian et al. 
(2016), Arnstadt et al. (2016) und mittels Kriegelsteiner (2000/2001/2003/2010). Alle ver-
arbeiteten und zusammengeführten OTU-Sequenzen wurden dem ShortReadArchive (SRA, 
www.ncbi.nlm.nih.gov/sra/) übermittelt und sind unter der Nummer SRP102646 zugäng-
lich. 
 
                                                 
13 Kürzere und qualitativ schlechte Sequenzen sowie Sequenzbereiche wurden über ein Quality-Trimming de-




Tabelle 4: Verwendete Primer für die pilzliche ITS2-PCR mit Sequenzangaben als 1:1 Mix. 








3.2.6 Analyse der Genome ausgewählter holzzersetzender Pilze 
Coniochaete (Lecythophora) hoffmannii (CBS 245.38, GenBank AccessionMG491499) 
wurde vom Westerdijk Fungal Biodiversity Institute (CBS, Utrecht, Niederlande) bezogen, 
auf Malzagar-Platten kultiviert und in 2,5%-igem Malzextrakt-Medium unter sterilen Be-
dingungen kultiviert. Die Biomasse wurde vom Kulturfiltrat abgetrennt und lyophilisiert. 
Unter der Verwendung eines CTAB-Protokolls (Cetyltrimethylammoniumbromid) erfolgte 
die Extraktion der genomischen DNA. Die gewonnene DNA wurde sonographisch mittels 
eines S2-Systems (Covaris, Woburn, MA, USA) fragmentiert, um im Anschluss eine 200-
bp Fragment-Bibliothek zu erzeugen (Ion Plus Fragment Library Kit; Thermo Fisher Scien-
tific, Darmstadt, Deutschland). Mittels eines Ion Torrent PGM Systems® und dem Ion PGM 
Sequencing 200 Kit (Version 2, 318v2Chip) wurde die DNA sequenziert. Die Assemblie-
rung der Raw-Reads wurde via MIRA 4.0 (Chevreux et al. 1999) de novo vorgenommen und 
lieferte die entsprechenden Contigs. In einem zweiten Assemblierungsschritt wurden Dup-
likate mit dem Assembler Geneious R10 (Kearse et al. 2012) gefiltert. Das finale Genom 
wurde mit BUSCO v2 (Benchmarking Universal Single-Copy Orthologen, predictor: Asper-
gillus nidulans, Simão et al. 2015) und QUAST (Quality Assessment Tool für Genome As-
semblies, Version 4.5, Gurevich et al. 2013) validiert sowie mittels des Webservers AU-
GUSTUS (Stanke et al. 2004) bezüglich putativer Protein-kodierender Gene annotiert. Für 
eine weitere Annotierung der Proteinsequenzen wurde das Proteinset via dbCAN (Cazy-En-
zyme database, Yin et al. 2012) und Blast2GO (BioBam, Valencia, Spanien, 




Die Messung aller oxidativer und hydrolytischer Enzymaktivitäten erfolgte als Dreifachbe-
stimmung. Für die Auswertungen und Darstellungen wurden spezielle Programme verwen-
det: Excel 2013, ChemStation (Agilent Technologies, Böblingen, Deutschland), Magellan 
Version 6.2 (Tecan Group Ltd., Männedorf, Schweiz) und Grapher Version 9.4.819 (Golden 
Software, Inc., Colorado, USA) sowie SigmaPlot®13 (Systat Software Inc., San Jose, CA, 
USA). 
Die Berechnung der Individual Rarefaction der Sequenz-Datensätze der einzelnen Holzpro-
ben erfolgte mit PAST (Hammer et al. 2001), wobei einzelne Proben im Excel auf eine un-
tere Grenze extrapoliert und die Rarefaction-Kurven dargestellt wurden. Weiterführende sta-
tistische Datenanalysen sowie Kalkulationen/Berechnungen wurden mit dem Statistikpro-
gramm R 3.0.3 durchgeführt (RCore Team 2014). Parallel dazu wurden die uni- und mul-
tivariaten Analysen der Pilzgemeinschaft (OTUs) ohne Singelton, Doubleton und Tripleton 
durchgeführt. Die Normalverteilung der univariate Statistiken wurde mit dem Shapiro-Wil-
kinson- und Lilliefors-Test (modifizierter Kolmogorov-Smirnov-Test, Signifikanz p < 0,05) 
aus dem R-Paket "nortest" geprüft.  
Für alle univariaten und multivariaten Statistiken wurden die Holzparameter und Enzym-
Aktivitäten logarithmisch transformiert. Mittels ANOVA (Varianzanalyse) sowie PerMA-
NOVA (multivariate Varianzanalyse) aus dem R-Paket "vegan" wurden die Effekte von 
Baumart, Splint- und Kernholz sowie Laub- und Nadelholz auf den Artenreichtum/Arten-
zahl (species richness, SR) geprüft (De‘Ath 2002, Oksanen et al. 2016). Um die Beziehun-
gen zwischen ausgewählten Holzparametern, Enzym-Aktivitäten und der Struktur der Pilz-
gemeinschaften zu testen, wurde die Spearman-Rangkorrelation (rs, paarweiser Vergleich) 
verwendet. Die nicht-metrische multidimensionale Skalierung (NMDS) basierend auf  Bray-
Curtis-Distanzen wurde mit dem "vegan" Paket in R unter Verwendung der Funktion                    
"metaMDS" (Oksanen et al. 2016) durchgeführt, so dass die Struktur der Pilzgemeinschaften 
in den 13 Baumarten verglichen werden konnte. Der Einfluss ausgewählter Holzparameter 
(pH-Wert, KLASON-Lignin, säurelösliches Lignin, organische Extrakte, Biomasse, wasser-
lösliche Lignin-Fragmente), der Enzym-Aktivitäten und der Häufigkeiten der Pilzfamilien 
auf die Struktur der Pilzgemeinschaften wurde detaillierter untersucht, indem entsprechende 
Daten zu jedem Faktor den NMDS-Ordnungen der Struktur der Pilzgemeinschaften zuge-




"rgl" -Paketen von R (Ligges und Mächler, 2003). Die Goodness-of-fit-Statistik (R2) für 
Holzparameter und Enzym-Aktivitäten, die an die NMDS-Ordnungen der Pilzgemeinschaf-
ten angepasst wurden, wurde unter Verwendung der enfit-Funktion berechnet, wobei die P-





4.1 Enzymatische Aktivitäten in den 13 Baumarten 
In einem ersten Schritt erfolgte die Analyse 15 relevanter oxidativer und hydrolytischer En-
zyme, die im Zuge des Holzabbaus eine Rolle spielen. Der Vergleich der mittleren lignocel-
lulolytischen Enzymaktivitäten (n = 3, Acer und Larix n = 4) in den 13 Bäumen ergab zum 
einen deutliche Unterschiede zwischen den einzelnen Arten, zum anderen wurden spezifi-
sche Abbaumuster für Laub- und Nadelholz sowie für Splint- und Kernholz erkennbar. Wei-
terhin wurden für die Kategorien Baumart (9 Laubbäume, 4 Nadelbäume), Laub- und Na-
delholz sowie Splint- und Kernholz signifikante Unterschiede bezüglich einzelner Enzyme 
gefunden. Generell wurden höhere mittlere Enzymaktivitäten in den Laub- und Splintholz-
proben als in den Nadel- und Kernholzproben gemessen (Abb. 16).  
 
 
Abbildung 16: Zusammenfassende Darstellung der 15 analysierten Enzyme in den Totholzproben (n = 3, Acer 
und Larix n = 4) für Laub- und Nadelholz sowie für Splint- und Kernholz mit Angabe des Medians, des Mini-






Die Verteilung der Aktivitäten innerhalb einzelner Baumarten variierte zum Teil stark. Bei-
spielsweise konnten im Stamm einer Baumart hohe und/oder keine Aktivitäten gefunden 
werden. In vielen Fällen wiesen die Aktivitäten der analysierten Holzproben einen großen 
Wertebereich auf, jedoch zeichnete sich ein Teil der Holzproben auch durch Werte von Null, 
nahezu Null oder < 15 mU g-1 aus.  
 
4.1.1 Oxidative Enzyme 
Wie bereits erwähnt wiesen die Messwerte eine breite Streuung auf, was anhand der ange-
gebenen Standardabweichungen (SD) in der Tabelle 5 deutlich wird. Die Werte der mittleren 
oxidativen Enzymaktivitäten waren in den Laubholzproben signifikant höher als in den                   
Koniferenproben, wo die Aktivitäten grundsätzlich geringer ausfielen (Tab. 5, Abb. 16). 
 
Tabelle 5: Übersicht über die Mittelwerte (MW) und zugehörigen Standardabweichungen (SD) der mittleren 
oxidativen Enzymaktivitäten [mU g-1] in den 13 untersuchten Baumarten sowie in deren Splint- und Kernholz. 
mittlere Enzymaktivitäten [mU g-1] 
  Laccase Generelle Peroxidase Mangan-Peroxidase 
  Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz 
Baumgattung MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD 
Fraxinus 11 20 1 1 0 0 1 1 0 0 7 8 
Quercus 4 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Betula 155 61 196 288 8 10 89 149 19 17 11 20 
Fagus 3 6 5 5 0 0 21 19 1 1 131 219 
Acer 25 45 15 30 2 3 3 1 72 82 12 3 
Prunus 19 31 37 33 1 1 3 5 0 0 1 2 
Tilia 94 86 182 171 9 15 0 0 20 29 0 0 
Populus 32 33 62 51 4 5 78 98 50 44 13 6 
Carpinus 13 11 58 64 4 6 219 356 67 28 21 19 
Pseudotsuga 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Picea 10 10 2 3 2 3 2 3 1 1 3 3 
Pinus 0 0 2 3 0 0 0 0 0 0 0 0 
Larix 0 0 0 0 0 0 0 0 2 3 0 0 
 
Eine ANOVA (Tab. 6) ergab darüber hinaus signifikante Effekte bezüglich der Baumarten 
(Lac: p < 0,05, GenP: p = 0.0003, MnP: p < 0,05) sowie hinsichtlich der Zugehörigkeit zu 
Laub- oder Nadelhölzern (Lac: p < 0,05, GenP: p = 0,003, MnP: p = 0,0004). In Hinblick 
auf Splint- und Kernholz zeigte einzig die GenP-Aktivität einen signifikanten Unterschied 
(p = 0,046). 
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Tabelle 6: ANOVA der oxidativen und hydrolytischen Enzym-Aktivitäten über die Kategorien Baumart, Laub- 
und Nadelholz sowie Splint- und Kernholz. Signifikante Werte (p [> F] < 0,05) sind fett hervorgehoben und 
mit *, ** oder *** markiert. 
 Enzyme Baumart Laub-/Nadelholz Splint/Kern 
oxidative  
Enzyme Laccase  6,985 e-05 *** 3,361 e-05 *** 0,801 
 Generelle Peroxidase 0,0003 *** 0,003 *** 0,046 * 
 Mangan-Peroxidase 8,03 e-07 *** 0,004 *** 0,742 
hydrolytische  
Enzyme Endo-1,4-β-Glucanase 7,305 e-07 *** 0,0002 *** 0,075 
 Endo-1,4-β-Xylanase 1,135 e-06 *** 2,519 e-06 *** 0,156 
 β-D-Glucosidase 0,0002 *** 0,0002 *** 0,015 * 
 Cellobiohydrolase 1,323 e-07*** 1,141 e-05 *** 0,012 * 
 β-D-Xylosidase 0,089 0,003 ** 2,572 e-06 *** 
 β-N-Acetylhexosaminidase 0,0003 ** * 0,0004 *** 1,575 e-05 *** 
 Leucin-Aminopeptidase 0,057 0,002 ** 0,0008 *** 
 Saure Phosphatase 0,004 *** 0,0002 *** 0,002 *** 
 β-D-Glucuronidase 0,162 0,044 * 0,002 *** 
 Sulfatase 0,663 0,478 0,001 *** 
 α-L-Arabinosidase 0,914 0,219 4,048 e-05 *** 
 α-D-Mannosidase 0,199 0,165 0,043 * 
 
Der Unterschied zwischen Splint- und Kernholzproben bezüglich der mittleren Laccase-Ak-
tivitäten war marginal und konnte nicht exakt spezifiziert werden (Abb. 16). Für Betula (155 
± 61 mU g-1 vs. 196 ± 288 mU g-1) und Tilia (94 ± 86 mU g-1 vs. 182 ± 171 mU g-1) wurden 
die höchsten mittleren Aktivitäten in Splint- bzw. Kernholz gemessen sowie für Populus (62 
± 51 mU g-1) und Carpinus (58 ± 64 mU g-1) im Kernholz. Ein ähnliches Muster wie die 
Laccase-Aktivität wies die MnP-Aktivität auf. In diesem Fall wurde in Fagus (131 ± 219 
mU g-1) die höchste mittlere MnP-Aktivität über alle Proben im Kernholz registriert. Im 
Splintholz wurden hohe MnP-Aktivitäten nur in Acer (72 ± 82 mU g-1), Carpinus (67 ± 28 
mU g-1) und Populus (50 ± 44 mU g-1) erreicht. Für die GenP-Aktivität ergab sich hingegen 
ein anderes Muster, wobei die Werte insgesamt niedriger ausfielen. Hohe mittlere Enzym-
aktivitäten wurden dennoch in den Kernproben von Carpinus (219 ± 356 mU g-1), Betula 
(89 ± 149 mU g-1) und Populus (78 ± 98 mU g-1) ermittelt (Tab. 5). Die Präsenz aller drei 
Enzyme wurde lediglich für die Baumgattungen Betula, Acer, Populus und Carpinus beo-
bachtet, wohingegen in den anderen Laubbäumen und Holzkompartimenten nur ein bis zwei 
Enzyme, wie beispielsweise im Fall von Quercus, feststellbar waren (Tab. 5).  
Für die Nadelhölzer Pseudotsuga, Pinus und Larix wurden keine oder bestenfalls geringe 




konnte lediglich für die Laccase im Picea-Splintholz (10 ± 10 mU g-1) beobachtet werden. 
Picea wies auch als einzige Konifere in Splint- und Kernholz durchweg Laccase- und Per-
oxidase-Aktivitäten auf (Tab. 5). 
 
4.1.2 Hydrolytische Enzyme 
Weiterhin erfolgte die Analyse einer Reihe extrazellulärer Hydrolasen wie der Endo-1,4-β-
Glucanase, Endo-1,4-β-Xylanase, β-D-Glucosidase, Cellobiohydrolase (CBH), β-N-Acetyl-
hexosaminidase (Chitinase), β-D-Xylosidase, Leucin-Aminopepdidase (Peptidase), β-D-
Glucuronidase, α-D-Mannosidase, α-L-Arabinosidase, saure Phosphatase und Sulfatase, die 
an der Kohlenstoff-, Stickstoff-, Phosphor- und Schwefel-Mobilisierung (Recycling) betei-
ligt sind. Im Vergleich zu den lignolytischen Enzymaktivitäten (4.1.1) waren die Aktivitäten 
der untersuchten Hydrolasen relativ konstant und unterlagen keiner hohen Variabilität, we-
der über die 13 Baumarten noch innerhalb der beiden Holzkompartimente. Deutlich wird 
dies anhand der angegebenen Standardabweichungen in der Tabelle 7. Im Hinblick auf die 
einzelnen Baumarten und Kompartimente ergab sich für die Hydrolasen jedoch ein ähnliches 
Muster wie für die oxidativen Enzyme. Die mittleren Aktivitäten der Hydrolasen waren sig-
nifikant höher in den Laub- und Splintholzproben, und fielen entsprechend niedriger im Na-
del- und Kernholz aus (Tab. 7, Abb. 16). Als einziges Enzym ließ die α-L-Arabinosidase 
einen umgekehrten Trend erkennen; entgegen der Erwartung wurden im Kernholz der Laub- 
und Nadelholzarten die höchsten mittleren Aktivitäten gemessen (Tab. 7). 
Eine statistische Analyse (ANOVA) aller hydrolytischen Enzymaktivitäten ergab signifi-
kante Effekte bezüglich der Baumart, Laub- und Nadelholz sowie Splint- und Kernholz 
(Tab. 6). Für die Endo-Glucanase (p < 0,05), Endo-Xylanase (p < 0,05), β-Glucosidase (p = 
0,0002), Cellobiohydrolyase (p < 0,05), Chitinase (p = 0,0003) und Phosphatase (p = 0,004) 
konnten signifikante Unterschiede/Effekte für die Kategorie Baumart festgestellt werden. 
Bezüglich der Kompartimente Splint- und Kernholz wurde für alle Enzyme, mit Ausnahme 
der Endo-Cellulase (p = 0,075) und Endo-Xylanse (p = 0,156), ein signifikanter Unterschied 
ermittelt. In der Kategorie Laub- und Nadelholz wiesen alle Enzyme, bis auf Sulfatase (p = 
0,478), α-Mannosidase (p = 0,165) und α-Arabinosidase (p = 0,219), signifikante Unter-




Die Auswertung der Daten für die 13 Baumarten ergab deutliche Unterschiede bezüglich der 
gemessenen Enzymaktivitäten. Hohe mittlere Aktivitäten wurden für die Endo-Glucanase 
und Endo-Xylanase, u.a. in Tilia-Splintholz (110 ± 178 mU g-1 bzw. 128 ± 197 mU g-1) und  
-Kernholz (134 ± 230 mU g-1 bzw. 157 ± 262 mU g-1) sowie für das Carpinus-Splintholz 
(112 ± 38 mU g-1 bzw. 103 ± 78 mU g-1) nachgewiesen. Im Fall der Koniferenarten konnte 
lediglich im Splintholz von Picea abies eine höhere mittlere Aktivität beider Enzyme ge-
messen werden (Tab. 7). Für die Enzyme Glucosidase, Cellobiohydrolyase und Xylosidase 
wurden hauptsächlich in den Baumgattungen Tilia und Fagus im Splint- oder Kernholz hö-
here Enzymaktivitäten beobachtet. Im Falle der Glucuronidase wurden hohe mittlere Akti-
vitäten ausschließlich in den Splintholzproben, u.a. in Acer (6 ± 4 mU g-1), Populus (9 ± 8 
mU g-1) und Carpinus (10 ± 10 mU g-1), gemessen. Aktivitäten bestimmter am Stickstoff- 
und Phosphorzyklus beteiligter Enzyme (d.h. Peptidase, Chitinase und saure Phosphatase) 
wurden in allen Baumarten nachgewiesen. 
Die Ausprägung der mittleren Enzymaktivitäten variierte zwischen den einzelnen Baumar-
ten und den Kompartimenten Splint und Kern unterschiedlich stark. Hohe mittlere Chitinase-
Aktivitäten wurden in Tilia (38 ± 61 mU g-1, 29 ± 46 mU g-1) im Splint- und Kernholz, sowie 
in Populus- (40 ± 39 mU g-1) und Carpinus-Splintholz (40 ± 42 mU g-1) detektiert. Für die 
Peptidase wurde die höchste mittlere Aktivität im Splintholz von Tilia (13 ± 20 mU g-1) 
ermittelt, für die Nadelbaumgattungen im Splintholz von Picea (6 ± 6 mU g-1). Die höchsten 
Messwerte für die saure Phosphatase fanden sich hingegen im Splintholz von Populus (55 ± 
36 mU g-1) und Fraxinus (52 ± 10 mU g-1) sowie im Kernholz von Carpinus (36 ± 41 mU 
g-1) und Tilia (33 ± 46 mU g-1). Im Fall der Arabinosidase wurde im Kernholz von Tilia (12 
± 14 mU g-1) die höchste mittlere Aktivität verzeichnet (Tab. 7). Die Mannosidase wies ins-
gesamt geringe Werte auf, wobei im Splintholz von Carpinus gegenüber allen anderen 
Baumarten und Kompartimenten eine geringfügig höhere mittlere Aktivität detektierbar war. 
Ähnlich der Mannosidase konnte für die Sulfatase-Aktivität keine exakte Spezifizierung vor-
genommen werden. Zum einen fielen die gemessenen Werte relativ niedrig aus und zum 
anderen bewegten sie sich für alle Stämme im gleichen Bereich (Tab. 7). Im Unterschied zu 
den oxidativen Enzymaktivitäten dominierten die hydrolytischen Aktivitäten, außer in den 





















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































4.2 Unterschiede in Totholzvariablen und Elementen in den     
verschiedenen Baumarten 
4.2.1 Totholzvariablen 
Einige der untersuchten physikalischen und chemischen Totholzvariablen zeigten signifi-
kante Unterschiede in den Kategorien Baumart, Laub- und Nadelholz sowie Splint- und 
Kernholz (Tab. 8, ANOVA). Alle Totholzvariablen wiesen signifikante Unterschiede zwi-
schen den Baumarten auf (p < 0,05), jedoch gab es nur vereinzelte signifikante Unterschiede 
zwischen Laub- und Nadelbäumen oder zwischen Splint- und Kernholz (Tab. 8). Der pH-
Wert, die Ergosterol-Konzentration, die davon abgeleitete Pilzbiomasse sowie die wasser-
löslichen Lignin-Fragmente (WSLF) ergaben signifikante Unterschiede in den Kategorien 
Baumart, Laub- und Nadelholz sowie Splint- und Kernholz. Alle anderen Parameter unter-
schieden sich signifikant nur in einer oder in zwei Kategorien (Tab. 8). 
 
Tabelle 8: ANOVA der Totholzvariablen für Baumart, Laub-und Nadelholz sowie Splint- und Kernholz. Sig-
nifikante Ergebnisse (p [>F] < 0,05) sind hervorgehoben und mit *, ** oder *** markiert. WSLF – water-
soluble lignin fragments, HMWF – high-molecular weight fraction der WSLF, LMWF – low-molecular 
weight fraction der WSLF. 
 Totholzvariable Baumart Laub- und Nadelholz Splint und Kern 
 pH Wert 3,070 e-09 *** 3,048 e-06 *** 0,017 * 
 Wassergehalt 3,896 e-06 *** 0,261 0,013 * 
 KLASON-Lignin 0,0002 *** 1,411 e-09 *** 0,424 
 Säurelösliches Lignin 2,645 e-09 *** < 2,2 e-16 *** 0,232 
 Extraktive 0,0003 *** 0,019 * 0,259 
 Pilzliche Biomasse 0,0003 *** 3,609 e-07 *** 1,837 e-07 *** 
 WSLF 0,0028 *** 4,298 e-05 *** 0,0002 *** 
 HMWF 0,003 *** 4,298 e-05 *** 0,0002 *** 
 LMWF 4,608 e-07 *** 2,206 e-06 *** 1,303 e-06 *** 
 
In den analysierten wässrigen Extrakten der Totholzproben wurden pH-Werte im Bereich 
von 3,8 bis 7,3 gemessen. Sie fielen geringfügig höher in den Laubholzproben gegenüber 
den Nadelholzproben aus, wobei das Splintholz niedrigere Werte als das Kernholz aufwies, 
also etwas saurer war (Tab. 9, Abb. 17). Die mittleren pH-Werte variierten nicht stark zwi-
schen den verschiedenen Baumarten, dennoch wurden signifikante Effekte bezüglich Baum-
art (p < 0.05), Laub- und Nadelholz (p < 0.05) sowie Splint- und Kernholz (p = 0.017) ge-




beispielsweise die höchsten pH-Werte für Fraxinus und Tilia mit jeweils einem pH von nur 
5,9 im Splintholz gemessen. Im Unterschied dazu wurde im Kernholz von Populus ein na-
hezu neutraler pH-Wert von 7,3 festgestellt (Tab. 9). 
Der Wassergehalt, der sich signifikant zwischen den Baumarten (p < 0.05) und im Splint- 
und Kernholz (p = 0.013, Abb. 17) unterschied, zeigte keinen größeren Unterschied bezüg-
lich der einzelnen Werte (Bereich 0,25 ± 0,02 bis 1,51 ± 0,66 g g-1) oder zwischen Laub- 
und Nadelholz (p = 0.261). Beispielsweise wurden im Splint- und Kernholz von Betula die 
höchsten (1,51 ± 0,66 bzw. 1,24 ± 0,33 g g-1) und im Splintholz von Fagus (0,25 ± 0,02 g  
g-1) sowie im Kernholz von Picea (0,35 ± 0,01 g g-1) die niedrigsten Wassergehalte gemessen 
(Tab. 9). 
Für die Gehalte an KLASON-Lignin, säurelöslichem Lignin und organischen Extraktiven 
wurden jeweils ein signifikanter Unterschied für die Kategorie Baumart (p < 0.05) sowie 
Laub- und Nadelholz (p < 0.05) ermittelt (Tab. 8). Jedoch konnte kein signifikanter Effekt 
zwischen Splint- und Kernholz (p = 0.424; p = 0.232; p = 0.259) gefunden werden. Die 
höchsten KLASON-Lignin-Gehalte wurden im Splintholz von Picea (32,7 ± 7,3 %) und im 
Kernholz von Pseudotsuga (29,7 ± 0,6 %) bestimmt. Der höchste Gehalt an organischen 
Extraktiven fand sich im Kernholz von Pinus (4,1 ± 1,5 %) und Pseudotsuga (3,5± 1,7 %). 
Unerwarteterweise wurden im Splintholz der Laubbäume Prunus (3,0 ± 1,8 %) und Tilia 
(2,6 ± 0,1%) hohe Extraktivgehalte gefunden. Der geringste Gehalt an organischen Extrak-
tiven wurde für Fagus ermittelt (je 1 ± 0,1 % im Splint- und Kernholz; Tab. 9, Abb. 15). Im 
Fall des säurelöslichen Lignins ergab sich ein umgekehrter Trend. Die ermittelten Gehalte 
waren im Laubholz höher und variierten in einem Bereich von 2,0 bis 4,0 %; für Nadelholz 
fielen sie signifikant niedriger aus und bewegten sich zwischen 0,4 und 0,9 %. Die höchsten 
Gehalte an säurelöslichem Lignin wurden im Kernholz von Carpinus (3,8 ± 0,1 %) und im 
Kernholz von Quercus (4,0 ± 0,3 %) gefunden. Für die Nadelhölzer wurden in Pseudotsuga 
die niedrigsten Gehalte im Splint- und Kernholz (0,5 ± 0,2 vs. 0,4 ± 0,1 %) registriert (Abb. 




Tabelle 9: Übersicht über die physikalischen und chemischen Parameter der Totholzproben mit Angabe der 
Mittelwerte (MW) und der Standardabweichungen (SD) für Splint- und Kernholz der 13 Baumarten.  
  pH Wassergehalt (g g-1) KLASON-Lignin (%) 
  Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz 
Baumgattung  MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD 
Fraxinus 5,9 0,5 6,2 0,5 0,37 0,15 0,38 0,06 24,7 1,3 22,9 2,0 
Quercus 4,1 0,1 4,0 0,2 1,20 0,51 0,56 0,06 24,3 1,2 21,8 0,8 
Betula 4,4 0,3 5,0 0,1 1,51 0,66 1,24 0,33 20,3 2,6 20,6 1,5 
Fagus 5,2 0,3 5,2 0,8 0,25 0,02 0,49 0,09 24,8 1,7 24,3 0,6 
Acer 4,4 0,3 4,4 0,2 0,50 0,14 0,49 0,18 25,9 0,7 25,1 0,6 
Prunus 4,3 0,8 4,1 0,9 1,46 1,12 0,75 0,12 29,6 9,7 27,3 7,2 
Tilia 5,9 1,3 5,8 0,9 0,95 0,42 0,76 0,27 22,6 9,2 20,5 5,1 
Populus 5,3 0,5 7,3 0,3 0,60 0,08 0,72 0,08 22,1 1,4 24,7 1,7 
Carpinus 4,3 0,1 4,8 0,6 0,35 0,22 0,56 0,05 18,7 1,6 18,0 1,9 
Pseudotsuga 4,1 0,3 4,4 0,1 1,00 0,53 0,37 0,02 28,0 1,9 29,7 0,6 
Picea 3,8 0,5 4,1 1,0 0,89 0,38 0,35 0,01 32,7 7,3 28,7 2,2 
Pinus 3,9 0,4 4,6 0,2 0,81 0,59 0,37 0,05 26,6 1,5 29,2 1,5 
Larix 4,5 0,5 4,5 0,3 0,89 0,46 0,40 0,04 29,7 1,2 28,0 0,8 
                          




wasserlösliche Lignin-  
fragmente (mg g-1) 
  Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz 
Baumgattung MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD 
Fraxinus 2,2 0,2 3,2 0,5 1,1 0,3 1,4 0,1 3,4 0,7 3,7 0,5 
Quercus 3,4 0,1 4,0 0,3 2,4 0,8 2,1 0,6 11,6 4,1 13,1 3,2 
Betula 3,3 0,3 3,3 0,1 1,5 0,9 1,8 0,5 6,8 5,6 3,6 1,0 
Fagus 2,5 0,2 2,7 0,2 1,0 0,2 0,9 0,1 4,8 2,2 4,5 4,0 
Acer 2,3 0,1 2,6 0,3 1,3 0,3 1,3 0,1 9,2 2,5 8,2 1,6 
Prunus 2,8 0,3 2,8 0,4 3,0 1,8 3,5 2,1 5,7 3,0 5,2 4,5 
Tilia 3,4 0,4 3,6 0,1 2,6 0,1 3,1 1,1 4,5 4,5 7,9 11,4 
Populus 2,0 0,1 2,0 0,1 1,6 0,3 1,1 0,1 7,6 3,6 1,9 0,9 
Carpinus 3,7 0,1 3,8 0,1 1,4 0,3 1,1 0,3 14,6 3,8 5,7 4,2 
Pseudotsuga 0,5 0,2 0,4 0,1 1,6 0,5 3,5 1,7 4,1 1,8 1,2 0,6 
Picea 0,6 0,2 0,5 0,1 2,4 2,2 1,2 0,3 7,3 2,0 2,7 1,8 
Pinus 0,9 0,5 0,5 0,1 2,2 2,2 4,1 1,5 8,4 5,8 2,1 1,4 
Larix 0,6 0,1 0,4 0,0 2,0 1,3 2,3 0,7 2,7 1,1 1,9 1,2 




pilzliche Biomasse  
(mg g-1) 
 
  Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz   
Baumgattung MW SD MW SD MW SD MW SD     
Fraxinus 111,5 62,9 16,8 13,8 19,9 11,2 3,0 2,5     
Quercus 133,9 124,6 21,8 34,4 23,9 22,3 3,9 6,1     
Betula 70,1 22,3 33,0 10,9 12,5 4,0 5,9 1,9     
Fagus 172,1 42,4 112,4 74,4 30,7 7,6 20,1 13,3     
Acer 478,8 476,5 165,0 41,7 87,1 85,1 29,5 7,4     
Prunus 149,7 21,5 32,8 22,5 26,7 3,8 5,9 4,0     
Tilia 141,3 60,9 28,4 7,9 25,2 10,9 5,1 1,4     
Populus 138,5 26,9 57,5 63,7 24,7 4,8 10,3 114     
Carpinus 244,3 134,7 196,9 210,3 43,6 24,1 35,2 37,6     
Pseudotsuga 59,5 78,9 5,1 3,4 10,6 14,1 0,9 0,5     
Picea 85,3 52,9 20,5 9,8 15,2 9,4 3,7 1,8     
Pinus 70,1 12,9 11,6 6,3 12,5 2,3 2,1 1,1     





Abbildung 17: Übersicht über die Gehalte und Werte wichtiger Totholzvariablen für Laub- und Nadelholz        
(n = 82) mit Angabe des Medians sowie des jeweiligen Minimums und Maximums. 
 
Die ermittelten Konzentrationen an Ergosterol variierten zwischen dem Splint- und Kern-
holz der Laubbäume unterschiedlich stark; die Ergosterol-Gehalte in den Nadelbäumen fie-
len dabei signifikant niedriger aus (Tab. 9). Zudem wurden im Kernholz deutlich geringere 
Mengen an Ergosterol gefunden als im Splintholz. Als Kontrolle wurde eine Probe aus un-
zersetztem frischem Fichtenholz mitgeführt, dessen ermittelte Konzentration mit 3,3 ± 0,3 
µg g-1 deutlich unter den Werten der Totholzstämme lag. Die mittleren Konzentrationen an 
Ergosterol bewegten sich im Splintholz zwischen 24,7 ± 17,7 µg g-1 (Larix) und 487,8 ± 
476,5 µg g-1 (Acer) sowie im Kernholz zwischen 5,1 ± 3,4 µg g-1 (Pseudotsuga) und 196,9 ± 
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210,3 µg g-1 (Carpinus). Die auf Basis des Ergosterol-Gehalts kalkulierten Pilzbiomassen 
variierten zwischen 4,4 und 87,1 mg g-1 im Splintholz sowie zwischen 1,7 und 35,2 mg g-1 
im Kernholz; die Fichtenholz-Kontrolle wies erwartungsgemäß eine deutlich niedrigere 
Pilzbiomasse auf (0,6 ± 0,1 mg g-1, Angabe nur für das Splintholz). Die mittleren Pilzbio-
massen in den einzelnen Baumarten waren im Laub- und Splintholz signifikant höher (p < 
0,05) als im Nadel- und Kernholz (p < 0,05; Tab. 8 und 9, Abb. 17). Die höchste Pilzbio-
masse wurde für das Splintholz von Acer (87,1 ± 85,1 mg g-1) ermittelt, im Kernholz des 
gleichen Baumes (29,5 ± 7,4 mg g-1) war sie jedoch deutlich geringer. Im Unterschied dazu 
wurde die höchste Pilzbiomasse im Kernholz für Carpinus gefunden (35,2 ± 37,6 mg g-1), 
wo allerdings die Biomasse im Splintholz nur geringfügig höher war (43,6 ± 24,1 mg g-1; 
Tab.9). Deutlich geringere Pilzbiomassen wiesen Splint- und Nadelholz der Nadelbäume 
Larix (4,4 ± 3,2 bzw. 1,7 ± 2,1 mg g-1) und Pseudotsuga (10,6 ± 14,1 bzw. 0,9 ± 0,5 mg g-1) 
auf (Abb. 17, Tab. 9). 
Neben den für den Totholzabbau wichtigen Variablen wurden zusätzlich die Molekularge-
wichtsverteilungen der wasserlöslichen Lignin-Fragmente (water-soluble lignin fragments, 
WSLF) untersucht. Die Bildung der aromatisch geprägten WSLF ist Indiz für einen effekti-
ven Angriff auf den Lignocellulose-Komplex (LCK), da sie nur im Zuge einer substanziellen 
Zersetzung des Ligninpolymers freigesetzt werden. In der Abbildung 18 sind exemplarisch 
die gemittelten Molekulargewichtsverteilungen der WSLF für Buchen- und Fichtentotholz-
proben der Untersuchungsflächen HEW7, HEW8 und HEW9 graphisch dargestellt. Als Ver-
gleichsproben dienten wässrige Extrakte aus unzersetztem Buchen- und Fichtenholz. Die 
pilzliche Abbautätigkeit führte zu zwei Fraktionen bezüglich der Molekulargewichtsvertei-
lung der WSLF, die Hinweise auf die am Abbau beteiligten extrazellulären Oxidoreduktasen 
erlaubten. Die dominierende Fraktion der WSLF wies Molekulargewichte zwischen 0.6 und 
1 kDa auf (niedermolekulare Fraktion/ low-molecular weight fraction, LMWF; vgl. Tab. 
A1). Der zugehörige Peak wurde in den Chromatogrammen fast jeder Probe nachgewiesen 
und war im Vergleich zur Referenzprobe deutlich erhöht. Ein weiterer Peak wurde für Mo-
lekularmassen zwischen 30 und 40 kDa gefunden (hochmolekulare Fraktion/ high-
molecular weight fraction, HMWF) und war jedoch gegenüber der dominanten niedermole-
kularen Fraktion weniger ausgeprägt. Die kalkulierten mittleren Mengen der WSLF variier-
ten zwischen 1,2 und 14,6 mg g-1 im Splint- und Nadelholz der 13 Baumarten. Im Splintholz 
von Carpinus (14,6 ± 3,8 mg g-1) und Pinus (8,4 ± 5,8 mg g-1) sowie im Kernholz von Quer-
cus (13,1 ± 3,2 mg g-1) und Picea (2,7 ± 1,8 mg g-1) wurden die höchsten Gehalte an WSLF 




g-1) und im Splintholz von Larix (2,7 ± 1,1mg g-1). Die hochmolekulare Fraktion der WSLF 
wurde im Splint- und Kernholz der Baumgattungen Fraxinus, Fagus, Prunus, Tilia und La-
rix sowie im Kernholz von Populus und Carpinus und im Splintholz von Quercus beobachtet 
(Tab. A1).  
 
,  
Abbildung 18: Elutionsprofile der wasserlöslichen Lignin-Fragmente (WSLF) aus verschiedenen Holzproben. 
Gezeigt sind die Verteilungen der WSLF anhand der Absorptionen (280 nm) und Retentionszeiten (min) wäss-
rig extrahierter Buchen- und Fichtenholzproben von den Untersuchungsflächen HEW 7 (schwarze Linie), 
HEW 8 (graue Linie) und HEW 9 (dunkelgrüne Linie) sowie die entsprechenden Kontrollproben (jeweiliges 
unzersetztes Holz, dunkelrote Linien). Die charakteristischen Molekularmassen, die bei bestimmten Retenti-
onszeiten eluieren, sind mit Pfeilen gekennzeichnet. 
 
Anhand einer ANOVA wurden für die WSLF sowie deren hochmolekulare sowie niedermo-
lekularen Fraktionen signifikante Unterschiede bezüglich der Baumart (p < 0,05), Laub- und 
Nadelholz (p < 0,05) sowie Splint- und Kernholz (p < 0,05, Tab. 8) gefunden. Im Unter-
schied zur ANOVA konnte mittels SPEARMAN-Rang-Korrelationsanalyse keine positive 
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Korrelation zwischen den WSLF und der in ihnen enthaltenen hochmolekularen Fraktion für 
den Gesamtdatensatz (p = 0.1199) sowie für das Splint- und Kernholz (p = 0.1596 vs. p = 
0.6664) ermittelt werden. Andererseits wurde für die niedermolekulare Fraktion der WSLF 
eine positive Korrelation für den Gesamtdatensatz und für das Splint- und Kernholz ermittelt 
(p < 0.05, Tab. A2). 
 
4.2.2 Nährstoffgehalte und Elemente 
Zusätzlich zu den physikalischen und chemischen Totholzvariablen wurden der Gehalt an 
Kohlenstoff (C) und Stickstoff (N) sowie an verschiedenen bioverfügbaren Elemente, d.h. 
Calcium (Ca), Eisen (Fe), Kalium (K), Kupfer (Cu), Magnesium (Mg), Mangan (Mn) und 
Zink (Zn), analysiert. Signifikante Unterschiede für einzelne Elemente ergaben sich beim 
Vergleich der Baumarten, zwischen Laub- und Nadelbäumen sowie zwischen Splint- und 
Kernholz (Tab. 10, ANOVA). Für die Laubbäume wurden in der Regel höhere Gehalte an 
Nährstoffen und Elementen nachgewiesen (Tab. 11 & 12, Abb. 19 & 20). 
 
Tabelle 10: ANOVA zu den bestimmten Elementgehalten über die Kategorien Baumart, Laub-und Nadelholz 
sowie Splint- und Kernholz. Signifikante Ergebnisse (p [>F] < 0,05) sind hervorgehoben und mit *, ** oder 
*** markiert. 
 Elemente Baumart Laub-/Nadelholz Splint/Kern 
 Kohlenstoff (C) 0,165 0,562 0,888 
 Stickstoff (N) 0,252 2,081 e-05 *** 0,0005 *** 
 C/N Verhältnis 0,002 ** 3,004 e-06 *** 0,006 ** 
 Calcium (Ca) 6,085 e-11 *** 2,920 e-09 *** 1,325 e-10 *** 
 Kupfer (Cu) 0,052 3,369 e-05 *** 8,538 e-08 *** 
 Eisen (Fe) 1,848 e-05 *** 0,105 0,016 * 
 Kalium (K) 0,0002 *** 8,487 e-13 *** 0,165 
 Magnesium (Mg)* 1,170 e-08 *** 2,949 e-05 *** 0,0002 *** 
 Mangan (Mn) 2,703 e-14 *** 0,002 ** 0,0001 *** 
 Zink (Zn) 1,078 e-10 *** 0,223 0,0006 *** 






Abbildung 19: Darstellung des Kohlenstoff- und Stickstoffgehalts sowie des C:N-Verhältnisses für A) alle 
Baumarten und B) für Laub- und Nadelbäume (n = 82) sowie Splint- und Kernholz (n = 41). 
 
Die mittleren Kohlenstoffgehalte variierten im Bereich zwischen 44,7 bis 50,2 %, wobei 
bezüglich der Kategorien Baumart (p = 0,165), Laub- und Nadelholz (p = 0,562) sowie 
Splint- und Kernholz (p = 0,888) kein signifikanter Unterschied gefunden wurde. Geringfü-
gig höhere Gehalte wurden im Splintholz von Picea (50,2 ± 4,1 %) und im Kernholz von 
Prunus (50,0 ± 3,9 %) nachgewiesen. Der niedrigste Kohlenstoffgehalt wurde im Kernholz 
von Larix (44,7 ± 0,9 %) ermittelt (Tab. 11, Abb. 19, Tab. A7). Betrachtet man die mittleren 
Stickstoffgehalte der einzelnen Baumarten, so wurde auch hier kein signifikanter Unter-
schied zwischen ihnen ersichtlich (p = 0.252, Tab. 10). Signifikante Unterschiede wurden 
hingegen zwischen Laub- und Nadelhölzern (p < 0,05) sowie zwischen Kern- und Splintholz 
(p = 0.0005) gefunden. Tendenziell wiesen die Nadelholzproben niedrigere Stickstoffgehalte 
auf als die Laubholzproben. Grundsätzlich unterschied sich dieser auch kaum zwischen 
Splint- und Kernholz und bewegte sich in einem Bereich von 0,09 und 0,31 %. Höhere Stick-
stoffgehalte wurden im Splintholz von Acer (0,31 ± 0,29 %) und im Kernholz von Carpinus 
(0,19 ± 0,12 %) nachgewiesen (Tab. 11, Abb. 19). Aus den mittleren Kohlenstoff- und Stick-
stoffgehalten ergaben sich im Splintholz C:N-Verhältnisse von 228 ± 111 (Acer) bis 648 ± 
379 (Picea) und im Kernholz von 332 ± 200 (Carpinus) bis 665 ± 90 (Pinus) (Tab. 11, Abb. 
19, Tab. A7). Der Vergleich der C:N-Verhältnisse ergab signifikante Unterschiede für die 
Baumarten (p = 0,002), Laub- und Nadelholz (p < 0,05) sowie für Splint- und Kernholz (p 
= 0,006) (Tab. 10). Die Ergebnisse belegen, dass die C:N-Verhältnisse im Nadelholz und 
Kernholz aller Baumarten höher ausfielen, mit Ausnahme von Fraxinus und Picea; in letz-
teren waren die C:N-Verhältnisse im Splint- und Kernholz nahezu gleich. Für die Nadel-
baumarten wurden im Splintholz von Picea und im Kernholz von Pinus die höchsten C:N-
Verhältnisse ermittelt. Von den Laubbäumen wies Populus (480 ± 79 bzw. 556 ± 253) im 
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Splint- sowie im Kernholz das höchste C:N-Verhältnis auf (Abb. 19, Tab. 11). Mittels SPE-
ARMAN-Rangkorrelationsanalyse wurden signifikant positive Korrelationen zwischen der 
Pilzbiomasse und dem Stickstoffgehalt im Gesamtdatensatz (p < 0.05) sowie für Splint- und 
Kernholz festgestellt (p < 0.05, Tab. A6). Jedoch wurden keine positiven Korrelationen zwi-
schen der Pilzbiomasse und dem Kohlenstoffgehalt gefunden. Die organischen Extraktive 
und das C:N-Verhältnis korrelierten negativ mit der pilzlichen Biomasse (Tab. A1). 
 
Tabelle 11: Zusammenfassende Statistik zu Kohlenstoff (C), Stickstoff (N) und dem C:N-Verhältnis für die 
untersuchten 13 Baumarten mit der Unterteilung in Splint- und Kernholz. 
 C (%) N (%) C:N 
 Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz 
Baumgattung MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD 
Fraxinus 47,6 0,6 47,5 0,5 0,13 0,03 0,13 0,03 371 90 357 71 
Quercus 46,9 1,0 47,0 0,4 0,21 0,11 0,12 0,05 263 124 410 133 
Betula 47,1 1,4 46,7 0,7 0,22 0,11 0,12 0,02 260 133 389 53 
Fagus 47,8 0,9 47,8 1,1 0,20 0,12 0,11 0,01 290 151 440 59 
Acer 48,2 0,9 47,7 0,5 0,31 0,29 0,13 0,01 228 111 371 21 
Prunus 45,3 4,8 50,0 3,9 0,17 0,04 0,11 0,03 278 51 486 82 
Tilia 47,4 0,4 48,5 1,0 0,16 0,04 0,13 0,01 298 67 388 28 
Populus 47,5 0,4 46,7 0,6 0,10 0,02 0,10 0,06 480 79 556 253 
Carpinus 47,8 1,1 48,1 1,2 0,17 0,06 0,19 0,12 307 132 332 200 
Pseudotsuga 47,6 0,3 48,6 1,3 0,14 0,09 0,08 0,01 428 210 577 91 
Picea 50,2 4,1 45,9 3,5 0,10 0,05 0,10 0,03 648 379 517 198 
Pinus 47,6 0,2 49,3 0,6 0,15 0,02 0,08 0,01 319 52 665 90 
Larix 46,1 2,2 44,7 0,9 0,09 0,02 0,08 0,03 558 143 605 205 
 
Die analysierten bioverfügbaren Elemente (Metalle), mit Ausnahme von Cu (p = 0,052), 
zeigten signifikante Unterschiede zwischen den Baumarten (p < 0.05). Zwischen Splint- und 
Kernholz wurde für K (p = 0,165) kein signifikanter Unterschied gefunden. Für Ca, Mg und 
Mn ergaben sich signifikante Unterschiede zwischen den Baumarten, Nadel- und Laubholz 
sowie Splint- und Kernholz (Tab. 10). Bioverfügbare Anteile der Elemente Ca, K, Mg und 
Mn wurden in signifikant höherer Konzentration in den Laubbäumen gefunden (Tab. 12). 
Die Metalle Fe, Cu und Zn waren generell geringer konzentriert als Mg, Mn, Cu und K, 
wobei kein signifikanter Unterschied zwischen Splint- und Kernholz ersichtlich war. Für Fe 
(p = 0,016), Cu (p < 0,05) und Zn (p = 0,0006) wurde ein signifikanter Unterschied zwischen 
Splint- und Kernholz ermittelt (Tab.10). Relativ hohe Gehalte an Fe wurden im Splintholz 
von Betula (2,9 ± 2,2 µg g-1) und Picea (7,0 ± 3,9 µg g-1) gefunden; im Kernholz hingegen 




im Splintholz von Picea (7,0 ± 7,1 µg g-1) und im Kernholz von Populus (12,5 ± 20,9 µg    
g-1) festgestellt (Tab. 12, Abb. 20). Im Fall von Cu wurde kein signifikanter Unterschied 
zwischen den Baumarten gefunden (p = 0,052), da sich die meisten Werte in einem engen 
Bereich von 0,1 - 0,2 µg g-1 bewegten (Abb. 20, Tab. 12).  
 
 
Abbildung 20: Übersicht über die Gehalte bioverfügbarer Elemente (µg g-1) für Laub- und Nadelholz           




Tabelle 12: Übersicht über die analysierten bioverfügbaren Elemente (Metalle) in den 13 Baumarten mit der 
Unterteilung in Splint- und Kernholz. 
  Ca (µg g-1) Cu (µg g-1) Fe (µg g-1) 
  Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz 
Baumgattung MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD 
Fraxinus 76,5 2,4 12,1 8,4 0,2 0,0 0,1 0,0 0,8 0,4 0,6 0,4 
Quercus 260,8 247,7 48,2 11,1 0,2 0,1 0,2 0,0 1,9 0,6 5,3 3,5 
Betula 273,9 177,4 134,7 86,1 0,2 0,1 0,1 0,1 2,9 2,2 2,2 1,5 
Fagus 120,4 82,9 170,2 92,5 0,1 0,0 0,2 0,1 0,9 0,2 1,3 1,4 
Acer 881,0 430,8 409,7 68,4 0,2 0,1 0,1 0,0 2,7 1,2 2,0 0,9 
Prunus 267,6 88,9 122,7 88,7 0,2 0,1 0,2 0,1 1,8 1,0 2,5 0,7 
Tilia 183,8 95,5 172,4 85,7 0,2 0,2 0,2 0,1 1,0 0,6 1,3 1,2 
Populus 571,2 408,3 69,1 65,1 0,2 0,1 0,2 0,2 1,7 1,0 1,0 0,5 
Carpinus 1643,9 1147,5 231,4 217,8 0,3 0,1 0,1 0,1 1,3 0,4 1,4 0,1 
Pseudotsuga 91,8 55,2 4,1 2,0 0,2 0,1 0,0 0,0 1,8 1,1 0,3 0,0 
Picea 278,4 189,2 82,7 49,1 0,5 0,1 0,1 0,1 7,0 3,9 2,4 2,0 
Pinus 194,5 112,2 127,9 32,5 0,2 0,2 0,1 0,0 2,1 0,6 1,0 0,6 
Larix 59,3 29,4 11,8 8,7 0,1 0,0 0,0 0,0 0,9 0,5 0,5 0,5 
              
  K (µg g-1) Mg (µg g-1) Mn (µg g-1) 
  Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz Splintholz Kernholz 
Baumgattung MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD MW SD 
Fraxinus 701,0 229,7 800,9 75,3 18,3 2,5 4,8 2,5 0,1 0,0 0,0 0,0 
Quercus 566,1 651,7 337,5 96,9 35,0 43,9 9,6 0,6 6,8 4,8 2,3 0,3 
Betula 441,5 338,4 199,5 112,3 85,2 79,1 50,6 48,4 74,0 76,5 26,6 20,1 
Fagus 553,1 64,5 889,8 361,1 70,1 66,6 83,0 22,5 7,6 7,0 10,0 5,7 
Acer 1049,5 160,6 633,1 139,1 336,3 162,8 184,0 41,7 7,9 12,9 4,0 7,3 
Prunus 317,6 159,1 334,3 77,9 56,4 2,9 43,8 32,2 4,3 3,1 0,7 0,2 
Tilia 1547,3 1758,9 2039,3 2636,0 31,8 8,9 32,2 15,8 0,5 0,4 0,6 0,4 
Populus 1363,8 633,2 887,1 106,6 253,3 191,2 31,3 21,7 2,1 1,8 0,3 0,3 
Carpinus 674,3 103,4 550,1 246,4 207,4 53,9 43,5 50,7 47,0 11,5 8,5 9,4 
Pseudotsuga 300,5 326,2 84,7 23,6 15,8 7,4 3,7 6,4 10,8 4,7 0,4 0,1 
Picea 466,0 113,4 191,0 66,5 60,9 29,6 19,9 16,7 52,1 14,9 24,4 26,5 
Pinus 169,1 207,2 154,9 105,1 67,6 61,6 40,9 15,7 35,6 46,3 19,0 14,4 
Larix 119,4 45,7 136,4 16,8 13,8 8,7 4,9 3,5 8,5 15,6 2,6 5,0 
                  
  Zn (µg g-1)         
  Splintholz Kernholz         
Baumgattung  MW SD MW SD         
Fraxinus 0,1 0,1 0,1 0,0         
Quercus 0,1 0,1 0,1 0,0         
Betula 4,2 3,4 1,9 1,4         
Fagus 0,2 0,1 0,5 0,4         
Acer 4,2 7,3 0,8 0,4         
Prunus 1,7 1,9 0,5 0,4         
Tilia 0,4 0,4 0,2 0,2         
Populus 1,8 1,0 12,5 20,9         
Carpinus 0,6 0,2 0,4 0,3         
Pseudotsuga 0,4 0,1 0,0 0,0         
Picea 7,0 7,1 1,4 1,5         
Pinus 1,4 1,1 1,0 0,7         




4.2.3 Korrelationen zwischen den ligninolytischen Enzymaktivitäten und 
verschiedenen Totholzvariablen 
Es wurden zunächst mögliche Zusammenhänge zwischen den extrazellulären oxidativen En-
zymaktivitäten und den bioverfügbaren Anteilen der Metalle Kupfer (Cu), Mangan (Mn) 
und Eisen (Fe), die für die katalytische Funktion von bestimmten Enzymen des Lignincellu-
lose-Abbaus von Bedeutung sind, untersucht; die Ergebnisse sind in der Tabelle 13 zusam-
mengefasst. Kupfer-Ionen (Cu2+) bilden das aktive Zentrum der Laccasen und lytischen Po-
lysaccharid-Monooxygenasen (LPMO), Eisen (Fe3+) ist das Zentralion des Häms der Per-
oxidasen und Mangan-Ionen (Mn2+/Mn3+) fungieren als Substrat bzw. Redox-Mediator der 
Mangan-abhängigen Peroxidasen (MnPs).  
Da die untersuchten Daten nicht normalverteilt waren, wurde die SPEARMAN-Rangkorrela-
tionsanalyse verwendet. Mittels dieser konnte lediglich für Laccase und Cu eine signifikant 
positive Korrelation für den Gesamtdatensatz (p = 0,0013; n = 82) und für das Kernholz (p 
= 0.0035) ermittelt werden. Für die Peroxidasen (MnP, GenP) wurden keine signifikanten 
Korrelationen gegenüber Fe und Mn gefunden (Tab. 13). 
Im nächsten Schritt wurden mögliche Korrelation zwischen den wasserlöslichen Lignin-
Fragmenten und den Aktivitäten Lignin-modifizierender Enzyme analysiert. Einzig die 
MnP-Aktivitäten korrelierten signifikant positiv mit den wasserlöslichen Lignin-Fragmen-
ten und das sowohl im Gesamtdatensatz als auch im Splintholz (Tab. 13); ähnliches gilt für 
die MnP-Aktivität und die niedermolekulare Fraktion der WSLF mit p = 0,0041 im Gesamt-
datensatz und p = 0,0036 im Splintholz. Die Analyse der Enzymaktivitäten in Bezug zu 
KLASON-Lignin und säurelöslichem Lignin ergab für das KLASON-Lignin eine negative Ab-
hängigkeit. Für das säurelösliche Lignin wurden hingegen signifikant positive Korrelationen 
für Laccase (p = 0,0009) und MnP (p = 0,0370) im Gesamtdatensatz gefunden; lediglich die 










Tabelle 13: SPEARMAN-Rang-Korrelationen für die extrazellulären oxidativen Enzymaktivitäten und ausge-
wählte Parameter der 13 Baumarten (Gesamtdatensatz, n = 82) sowie für Splint- und Kernholz (n = 41) mit der 
Angabe von p-Wert und Rho (). Signifikant positive Unterschiede (p < 0,05) sind fett markiert. KLig = 
KLASON-Lignin, sLig = säurelösliches Lignin, Lac = Laccase, GenP = Generelle Peroxidase, MnP = Mangan-
Peroxidase, WSLF = wasserlösliche Lignin-Fragmente, HMWF = hochmolekulare und LMWF = niedermole-
kulare Fraktion der WSLF. 
 Gesamtdaten Splintholz Kernholz 
 p  p  p  
Bioverfügbare Elemente 
Lac ~ Kupfer 0,0013 0,3497 0,1387 0,2352 0,0035 0,4457 
MnP ~ Mangan 0,1731 0,1519 0,1441 0,2322 0,9646 - 0,0072 
MnP ~ Eisen 0,2847 0,1195 0,4793 0,1136 0,4380 0,1245 
GenP ~ Eisen 0,7204 0,0401 0,2130 0,1987 0,9700 - 0,0061 
Lignin-Fraktionen 
Lac ~ WSLF 0,1849 0,1479 0,1468 0,2307 0,4880 0,1114 
Lac ~ HMWF 0,7036 0,0427 0,8140 0,0379 0,7111 0,0596 
MnP ~ WSLF 0,0284 0,2421 0,0210 0,3596 0,2410 0,1873 
MnP ~ LMWF 0,0041 0,3136 0,0036 0,4444 0,0995 0,2640 
GenP ~ WSLF 0,7222 0,0399 0,2293 0,1919 0,6209 0,0796 
Lac ~ KLig 0,0001 -0,4095 0,0131 -0,3843 0,0060 -0,4218 
Lac ~ sLig 0,0009 0,3596 0,0022 0,4633 0,1453 0,2314 
MnP ~ KLig 0,0031 -0,3224 0,1242 -0,2439 0,0168 -0,3711 
MnP ~ sLig 0,0370 0,2307 0,2523 0,1829 0,1740 0,2164 
GenP ~ KLig 0,0031 -0,3222 0,1614 -0,2228 0,0083 -0,4069 
GenP ~ sLig 0,0870 0,1901 0,4288 0,1270 0,2540 0,1823 
 
4.3 Die Struktur der pilzlichen Gemeinschaft und die Artenzahl 
Um einen Überblick über die Struktur der pilzlichen Artengemeinschaft zu erhalten und um 
mögliche Zusammenhänge zwischen der Artengemeinschaft und den einzelnen Holzpara-
metern zu ermitteln, werden in diesem Abschnitt beide Aspekte näher beleuchtet. Zur Beur-
teilung der pilzlichen Diversität und zum Vergleich untereinander wurden die erhaltenen 
Sequenzen (ITS2-Region) zunächst geclustert. Insgesamt wurden ca. 1,9 Millionen Sequen-
zen mit einer Länge von 220 und 416 bp für das Clustering verwendet und in ca. 3,000 OTUs 
(operational taxonomic units) gruppiert. Die Entfernung von fehlerhaften Sequenzen wie 
„Nicht-Pilz-Sequenzen“ sowie Singletons, Doubeltons und Tripletons ergab schließlich 
1.251 OTUs (die ungefähr 1,8 Millionen Sequenzen repräsentieren). Für die Proben wurden 




verteilten. Zur Normalisierung der Daten innerhalb einer Probe wurde deshalb eine Rarefac-
tion durchgeführt. Die Auswertung der Rarefaction über alle Proben ergab unterschiedlich 
stark ausgeprägte Anstiege und Verläufe der Kurven, wobei die Proben mit geringer Anzahl 
an Sequenzen bis zu einer festgelegten Untergrenze von 11.501 über die ermittelten Kurven-
funktionen extrapoliert wurden (Abb. A2); in diesem Fall wurden fünf Proben extrapoliert. 
Zur Ermittlung der Artenanzahl wurde diese Untergrenze über alle Proben verwendet.  
 
4.3.1 Die Struktur der pilzlichen Artengemeinschaft 
Nach der taxonomischen Zuordnung (BLASTn-Suche) wurden von den 1.251 OTUs 61 % 
(763 OTUs) den Ascomycota und 26,4 % (330 OTUs) den Basidiomycota zugeordnet. Die 
restlichen 12,6 % der OTUs entfielen auf Mucoromycotina, Chytridiomycota und z.T. un-
bekannten Taxa, bei jeweils geringfügig divergierenden Verhältnissen in den gesammelten 
Totholzproben (Abb. 21A). Über alle Proben hinweg zeigte sich, dass die mittlere OTU-
Anzahl im Splintholz (127 OTUs) gegenüber der im Kernholz (120 OTUs) etwas höher aus-
fiel. Dabei dominierten die Ascomycota im Splint- und Kernholz mit 66,2 bzw. 62,8 % ge-
genüber den Basidiomycota mit 25,2 bzw. 29,6 %. Bei Betrachtung der mittleren OTU-An-
zahl wurden im Laubholz, u.a. im Splintholz von Populus (157 OTUs) und Prunus (166 
OTUs), die höchsten Zahlen gefunden, während diese in Nadelholzproben am höchsten im 
Kernholz von Larix (177 OTUs) und im Splintholz von Pinus (179 OTUs) waren. Für Acer 
wurde die insgesamt geringste Anzahl, mit 46 OTUs, im Kernholz nachgewiesen.  
Auf der Ebene der relativen Sequenz-Abundanz dominierten mit 50,3 % (944.592 Sequen-
zen) die Basidiomycota vor den Ascomycota, mit 47,8 % (897.403 Sequenzen). Weiterhin 
wurden Unterschiede in den mittleren relativen Sequenz-Häufigkeiten von Asco- und Ba-
sidiomycota in Bezug auf die Baumarten sowie zwischen Splint- und Kernholz gefunden 
(Abb. 21A). Allerdings wurden für die Baumarten nur mittels ANOVA signifikante Unter-
schiede für Ascomycota (p = 0,001) und Basidiomycota (p = 0,008) ermittelt (Tab. 14). Un-
terschiede zwischen Laub- und Nadelholz, Splint- und Kernholz sowie deren Verknüpfun-




Tabelle 14: ANOVA der relativen Abundanz der Ascomycota und Basidiomycota über die getesteten Katego-
rien Baumart, Laub- und Nadelholz sowie Splint- und Kernholz einschließlich deren Verknüpfungen. Signifi-
kante Ergebnisse sind fett hervorgehoben und mit *, ** oder *** gekennzeichnet.  
 Ascomycota Basidiomycota 
Kategorie F p (> F) F p (> F) 
Baumart 
2,527 0,001 ** 2,615 0,008 *** 
Laub-/Nadelholz 2,392 0,126 2,333 0,131 
Splint/Kern 0,095 0,759 0,113 0,736 
Laub-/Nadelholz × Splint/Kern 0,387 0,963 0,411 0,953 
Baumart × Splint/Kern 0,750 0,389 0,966 0,329 
 
Des Weiteren geht aus der Abbildung 21A hervor, dass sich bei relativ konstanten Anteilen 
von Ascomycota und Basidiomycota auf der OTU-Ebene, dennoch größere Unterschiede 
auf der Ebene der Sequenzanteile ergeben können. Deutlich wird dies am Beispiel des 
Splintholzes von Picea und Fraxinus. Der mittlere relative Sequenzanteil lag für Picea bei 
10,7 % und für Fraxinus bei 91,5 %, wohingegen die OTU-Anteile der Ascomycota mit 64,6 
% und 66,1 % dicht beieinander lagen. 
Die dominierende Pilzklasse des gesamten Datensatzes stellen die Agaricomycetes (49,6% 
aller Sequenzen) aus dem Phylum der Basidiomycota dar. Weitere relevante Klassen sind 
die Sordariomycetes, Leotiomycetes, Eurotiomycetes und Dothideomycetes des Phylums 
Ascomycota. Insgesamt wurden im Datensatz 194 Pilzfamilien nachgewiesen, davon 22 Fa-
milien mit jeweils mehr als 20.000 Sequenzen (Abb. 21B). Die am häufigsten vorkommen-
den Familien waren die ascomycetalen Helotiaceae (146.320 Sequenzen) und die basidio-






Abbildung 21: Darstellung der gemittelten relativen Sequenz-Abundanzen, der relativen Anteile der OTUs und 
ihrer taxonomischen Zuordnung zu Pilzfamilien. A) Relative Sequenz-Abundanzen (Balken) und relative 
OTU-Zugehörigkeit (Punkte) der pilzlichen Phyla im Splint- und Kernholz (n = 3, Acer und Larix n = 4) der 
13 untersuchten Baumarten. Die mittlere Artenzahl (OTUs) für jeden Baum und seine Kompartimente stehen 
über der Abbildung. B) Relative Sequenz-Abundanzen der 22 häufigsten Pilzfamilien (>20.000 Sequenzen). 
Die Ascomycota sind in Blautönen und die Basidiomycota in Rottönen dargestellt. 
 
Anhand der 3D-NMDS-Ordination und Goodness-of-fit-Statistik wurden signifikante Un-
terschiede in der Zusammensetzung der Pilzgemeinschaft, insbesondere zwischen den 




0,1847) ermittelt; dabei wurden allerdings keine signifikanten Unterschiede zwischen 
Splint- und Kernholz (p = 0,822; r2 = 0,0036) gefunden; dies galt selbst bei ausschließlicher 
Betrachtung von Gemeinschaften in Bäumen mit ausgeprägtem Kernholz wie Fraxinus, 
Prunus, Quercus, Larix, Pinus, Pseudotsuga (p = 0,886, r2 = 0,0053). Nach Ordination der 
abundanten Pilzfamilien (> 20.000 Sequenzen) gegenüber dem gesamten OTU-Datensatz 
konnten jedoch für einige Familien signifikante Korrelationen ermittelt werden (Tab. 15, 
Abb. 22). Die aufgelisteten 14 Pilzfamilien zeigten im Ordinations-Modell als Vektoren 
Korrelationen in Richtung einzelner Baumarten sowie zu den Kompartimenten Splint und 
Kern. Auf diese Weise war es möglich, eine Abschätzung bezüglich der „Neigung“ der Pilz-
familien einzelne Baumarten zu besiedeln, vorzunehmen und anhand der Verteilung der Se-
quenzanteile in den einzelnen Baumarten abzugleichen (Abb. 21A & 22).  
 
Tabelle 15: Zusammenfassung der Ergebnisse der Goodness-of-fit-Statistik (r2) für die abundanten Pilzfamilien 
(> 20.000 Sequenzen) gegenüber der 3D-NMDS-Ordination für den gesamten Datensatz über alle Proben (n = 
82). Es erfolgte weiterhin eine Unterscheidung der Kompartimente Splint- und Kernholz. Alle signifikanten p-




Gesamtdatensatz Splintholz Kernholz 
r2 p r2 p r2 p 
Meruliaceae (B) 0,3216 0,001 *** 0,0332 0,742 04758 0,001 *** 
Coniochaetaceae (A) 0,1735 0,002 ** 0,1517 0,120 0,1935 0,028 * 
Herpotrichiellaceae (A) 0,1568 0,002 ** 0,2750 0,022 * 0,1930 0,049 * 
Xylariaceae (A) 0,1751 0,003 ** 02682 0,012 * 0,3383 0,001 *** 
Tricholomataceae (B) 0,1532 0,005 ** 0,.1966 0,052 . 0,1716 0,059 . 
Strophariaceae (B) 0,1436 0,005 ** 0,1136 0,187 0,1791 0,049 * 
Helotiaceae (A) 0,1573 0,006 ** 0,2189 0,021 * 0,1803 0,051 . 
Fomitopsidaceae (B) 0,1228 0,014 * 0,1722 0,080 . 0,1318 0,150 
Diatrypaceae (A) 0,1194 0,020 * 0,3003 0,006 ** 0,0719 0,439 
Polyporaceae (B) 0,1164 0,025 * 0,0549 0,514 0,2193 0,023 * 
Togniniaceae (A) 0,0993 0,039 * 0,1210 0,169 0,0937 0,334 
Ganodermataceae (B) 0,0823 0,067 . 0,0992 0,229 0,1549 0,056 . 
Bondarzewiaceae (B) 0,0874 0,068 . 0,1397 0,133 0,1144 0,230 
Exidiaceae (B) 0,0817 0,091 . 0,0576 0,476 0,1671 0,044 * 





Abbildung 22: Darstellung der 3D-NMDS der Struktur der pilzlichen Gemeinschaft im Totholz (n = 82) für 
die 14 häufigsten Pilzfamilien als Vektorengraphen (Stresswert = 0,21). Es erfolgte eine Trennung zwischen 
Laubhölzern (grün) und Nadelhölzern (rot). Die entsprechenden Ergebnisse der Ordination mit zugehörigen 
Signifikanzen sind der Tabelle 11 zu entnehmen.  
 
Die Pilze der Familien Amylostereaceae (Amylostereum spp.), Bondarzewiaceae (Heteroba-
sidion sp.), Mycenaceae (z.B. Mycena spp., Sarcomyxa sp.), Fomitopsidaceae (Fomitopsis 
pinicola, Antrodia serialis) und Strophariaceae (Hypholoma capnoides, Galerina sp., Gym-
nopilus sp.) zeigten in der 3D-NMDS-Ordination klare Korrelationen in Richtung Nadel-
bäume und dominierten u.a. auf Pseudotsuga und Larix; im Unterschied hierzu waren alle 
anderen Familien eher mit den Laubbäumen assoziiert (Abb. 22). So ergab sich beispiels-
weise für die Meruliaceae (z.B. Bjerkandera adusta, Phlebia spp.) eine deutliche Neigung 
zur Besiedelung von Laubholz, wobei sie tatsächlich in Acer, Carpinus, Fagus sowie im 
Splintholz von Populus dominierten. Die am häufigsten vorkommende Familie Helotiaceae 
(z.B. Ascocoryne spp., Bisporella subpallida, Rhizoscyphus spp.) wurde sowohl in den Pro-
ben von Laubhölzern als auch in Nadelhölzern gefunden, dominierte jedoch nur in den Stäm-
men von Betula und Pinus sowie im Kernholz von Fagus und Fraxinus (Tab. 16). Bei ge-




Verteilungsmuster in der NMDS, was eine weniger starke Korrelation untereinander bedeu-
tet (Abb. 22). 
 
Tabelle 16: Übersicht über die 20 dominierenden Pilzarten mit Angaben zur Ökologie [Ökotypen: WRF – 
Weißfäule (white rot), BRF – Braunfäule (brown rot), SRF – Moderfäule (soft rot), Usp (undefinierte sapro-






















































































































































    
1  1 
   
51,88 12 





       
79,00 10 
3 Leptodontidium sp. Usp 4,08 1 1 




   
50,48 11 
4 Hypholoma capnoides WRF 4,07 3 1 
          
 1 
 
 3 87,88 7 
5 Coniochaeta sp. SRF 3,39 1 1 
        
 2 
    
68,77 6 
6 Hypoxylon rubiginosum SRF 3,09 3 1 
   
1  3 
        
67,85 5 
7 Trametes versicolor WRF 3,08 1 2 
      
 3 
      
89,84 5 
8 Fomitopsis pinicola BRF 2,30 1 1 




9 Mycena sp. WRF 2,20 1 1 
         
 2 
   
91,30 2 
10 Skeletocutis amorpha WRF 1,91 1 1 
  
1 




11 Coprinellus micaceus Usp* 1,82 
 
2 




    
75,25 2 
12 Phialophora sp. Usp 1,74 1 




13 Phialophora dancoi Usp 1,73 1 
         
 1 
    
48,41 4 
14 Unbek. Spezies, Ordnung 
Helotiales 
 1,73 1 




15 Schizopora radula WRF 1,68 1 1 
  
2 
          
60,98 4 
16 Ischnoderma resinosum WRF 1,67 1 1 2 
            
98,00 2 
17 Phlebia rufa WRF 1,60 2 
    
1 




18 Fomes fomentarius WRF 1,58 1 1 2 




Usp# 1,54 1 1 
    
 1  1 
       
53,19 2 
20 Stereum sanguinolentum WRF 1,52 
 
1 
       
 1 
     
43,11 2 
* konkreter Fäuletyp unbekannt 
# oftmals auch biotroph (Tedersoo et al. 2003) 
 
 
Die am häufigsten vorkommende Pilzart im Gesamtdatensatz (n = 82) war der ascomycetale 
Pilz Ascocoryne sarcoides (Fleischroter Gallertbecherling) aus der Familie der Helotiaceae; 
dieser besaß eine Sequenzhäufigkeit von 5,9 %. Die zweithäufigste Art war der Basidiomy-
cet Bjerkandera adusta (Angebrannter Rauchporling) aus der Familie Meruliaceae mit einer 




Proben mit einer relativen Sequenzhäufigkeit von mehr als 12 % gefunden. Er trat vorwie-
gend im Kernholz auf und wurde besonders in zerfallenden Betula-Stämmen (vier Holzpro-
ben) nachgewiesen (Tab. 16, Abb. 23). Die häufigen Arten Bjerkandera adusta, Phlebia 
rufa, Hypholoma capnoides und Hypoxylon rubiginosum dominierten hingegen im Splint-
holz der analysierten Totholzproben (Tab. 16). Der Anteil der Sequenzen von Ascocoryne 
sarcoides pro Probe ist im Vergleich zu den nächst häufigen Arten mit 51,9 % eher gering, 
obwohl sie insgesamt die dominierende Spezies war. Die höchste Dominanz pro Holzprobe 
erreichten die Weißfäulepilze Ischnoderma resinosum mit 98,0 % in Acer, Mycena sp. mit 
91,3 % in Larix und Trametes versicolor mit 89,8 % in Prunus. Unter den Braunfäulepilzen 
dominierte der Fichtenporling (Fomitopsis pinicola) in zwei Proben von Picea mit bis zu 
87,4 % Sequenzanteil (Tab. 16, Abb. 23). Die in den Totholzproben gefundenen zehn häu-




Abbildung 23: Darstellung der mittleren relativen Abundanzen einzelner Pilzspezies (> 1,5 %) in den Tothol-





4.3.2 Ökologie der gefundenen Pilzarten 
In einem weiteren Schritt wurde der ökologische Hintergrund (Ökophysiologie) der gefun-
denen Pilzarten näher untersucht. Insgesamt umfasste der Gesamtdatensatz 43 % Weißfäu-
lepilze (WRF – white rot fungi), 3 % Braunfäulepilze (BRF – brown rot fungi), 15 %                       
Moderfäulepilze (SRF – soft rot fungi), 20 nicht weiter definierbare saprotrophe Pilze14 (un-
definierter Status, hauptsächlich Ascomycota) und 4 % Hefen. Die restlichen 15 % waren 
biotrophe Arten15, Mykorrhiza-Pilze oder Arten mit gänzlich unbekanntem Status (Abb. 24).  
 
 
Abbildung 24: Darstellung der mittleren relativen Abundanzen der pilzlichen Lebensweisen („Ökologien“) in 
den Totholzproben der 13 untersuchten Baumarten sowie deren Vorkommen in Splint- und Kernholz (WRF = 
Weißfäulepilze, BRF = Braunfäulepilze, SRF = Weichfäulepilze). 
 
                                                 
14 Saprotrophe Pilze nutzen totes organisches Material und bauen dieses ab. Sie werden im engeren Kontext 
von Waldökosystemen auch als streuzersetzende Pilze (litter-decomposing fungi = LDF) bezeichnet (Moore et 
al. 2011); streng genommen gehören aber auch die Totholz abbauenden Arten zu den Saprotrophen.  
15 Biotrophe Organismen ernähren sich von lebenden pflanzlichen oder tierischen Organismen, sind also in der 




Mittlere relative Häufigkeiten von 0,4 % im Splintholz von Fraxinus bis zu 77 % im Kern-
holz von Acer wurden für die WRF ermittelt. Für die SRF wurden zwischen 0,2 % im Kern-
holz von Pseudotsuga und 50,8 % im Splintholz von Fraxinus gefunden. Weiterhin wurden 
für alle nicht weiter definierbaren saprotrophen Pilze mittlere relative Häufigkeiten zwischen 
2 % im Kernholz von Acer und 68 % im Splintholz von Tilia bestimmt; weiterhin für die 
hefeartigen Pilze der Gattungen Candida und Capronia (ascogene Hefen) sowie Cryptococ-
cus, Trichosporon und Rhodotorula (basidiogene Hefen) mit Werten von 0,2 % (in diversen 
Kernholzproben) bis zu 29,4 % im Kernholz von Tilia. Bezüglich der BRF wurden in Popu-
lus, Quercus, Tilia, Acer und Carpinus keine Hinweise auf ihre Präsenz gefunden, wohin-
gegen mit ca. 29 % eine hohe relative Abundanz im Splint- und Kernholz von Picea nach-
gewiesen wurde (Abb. 24).  
 
4.3.3 Pilzliche Artenzahl  
Die Auswertung der Artenanzahl, als Index für die Struktur und Diversität der pilzlichen 
Artengemeinschaft, ergab signifikante Unterschiede zwischen den 13 Baumarten (p = 
0,0019, ANOVA) sowie zwischen den Laub- und Nadelhölzern (105 ± 32 versus 123 ± 20; 
p = 0,0084). In den Nadelbaumarten wurde interessanterweise eine signifikant höhere Ar-
tenanzahl nachgewiesen (Tab. 17, Abb. 25). Die These einer höheren Artenanzahl im Splint-
holz im Vergleich zum Kernholz (114 ± 39 vs. 88 ± 41) konnte bestätigt werden. Jedoch 
ergaben sich zwischen Splint- und Kernholz keine signifikanten Unterschiede (p = 0.1099 
vs. 0.1104), auch dann nicht, wenn nur die Baumgattungen mit ausgeprägtem Kernholz 
(Fraxinus, Prunus, Quercus, Larix, Pinus, Pseudotsuga) berücksichtigt wurden (125 ± 45 
vs. 129 ± 38, p = 0,4365). Die mittlere Artenzahl variierte zwischen 40 in Acer und 156 in 
Picea. Für Prunus (156 ± 74) und Pinus (156 ± 36) wurden die höchsten Werte im Splintholz 
gefunden, währenddessen sie am niedrigsten im Kernholz von Fagus (50 ± 7) und Acer (40 











Tabelle 17: Zusammenfassung der mittleren Artenzahlen nach Baumgattung sowie Splint- und Kernholz.  
MW – Mittelwert, SD - Standardabweichung. 
  Pilzliche Artenzahl 
  Splintholz Kernholz 
Baumgattung  MW SD MW SD 
Fraxinus 81,1 29,6 86,0 34,7 
Quercus 130,0 38,3 149,7 49,3 
Betula 103,1 31,3 838 20,5 
Fagus 83,2 39,0 50.,3 6,6 
Acer 96,2 47,0 40,0 8,4 
Prunus 155,7 73,5 127,8 28,4 
Tilia 126,6 43,8 111,5 93,5 
Populus 132,0 39,1 154,4 119,4 
Carpinus 99,9 37,8 79,7 42,6 
MW Laubbaumarten 112 23 98 38 
Pseudotsuga 117,7 43,6 127,5 12,7 
Picea 96,6 18,7 95,4 40,8 
Pinus 155,8 31,8 133,5 47,0 
Larix 115,5 35,6 145,6 35,3 




Abbildung 25: Graphische Darstellung der Artenzahlen (OTU) der Pilzgesellschaften im Splint- und Kernholz 





4.3.4 Korrelationen zwischen Pilzgemeinschaft, Enzymaktivitäten und 
physikalisch-chemischen Parametern 
In diesem Abschnitt werden mögliche Zusammenhänge zwischen der Artenanzahl der pilz-
lichen Zersetzergemeinschaft, den gemessenen Enzymaktivitäten und den physikalisch-               
chemischen Parametern detaillierter untersucht. Auf Basis der SPEARMAN-Rangkorrelations-
analyse ergab sich, dass zwischen der Artenzahl und den Enzymaktivitäten negative Bezie-
hungen bestehen (Tab. 18). Eine höhere Artenzahl war verbunden mit einer negativen Kor-
relation zu einzelnen Enzymen, so für die Peroxidasen, Endo-Cellulase, Endo-Xylanase, β-
Glucosidase und Cellobiohydrolase. Dieser negative Effekt war ausgeprägter, wenn nur ext-
razelluläre Enzym-Aktivitäten im Kernholz betrachtet wurden. Im Splintholz wurden hinge-
gen keine Korrelationen zwischen der Artenanzahl und den Enzymaktivitäten gefunden 
(Tab. 18).  
Ein ähnlicher Effekt wurde zwischen der Artenanzahl der Pilzgemeinschaft und den ver-
schiedenen Totholzvariablen beobachtet. Für die meisten untersuchten Variablen wie pH-
Wert, Wassergehalt, KLASON-Lignin, säurelösliches Lignin sowie wasserlösliche Lignin-
Fragmente ergaben sich keine Korrelationen mit der Artenzahl (Tab. 18). Für die Pilzbio-
masse wurden bezüglich des Gesamtdatensatzes (p = 0,017, ρ = -0,252) und im Kernholz (p 
= 0,0001, ρ = -0,570) negative Korrelationen zur Artenzahl der Pilzgesellschaften gefunden; 
gleiches gilt für den Stickstoffgehalt im Kernholz (p = 0,005, ρ = -0,431) und für die wasser-
löslichen Lignin-Fragmente (p = 0,002, ρ = -0,466) (Tab. 18).  
Für die organischen Extraktive wurden bezüglich des Gesamtdatensatzes (p = 0,00001, ρ = 
0,466) sowie für Splint- und Kernholz (p = 0,010, ρ = 0,396 bzw. p = 0,0003, ρ = 0,539) 
signifikant positive Korrelationen zur Artenzahl der Pilzgemeinschaft gefunden (Tab. 18). 
Die Untersuchung der bioverfügbaren Elemente im Bezug zur pilzlichen Artenanzahl ergab 








Tabelle 18: SPEARMAN-Rangkorrelationen zwischen der Artenanzahl der Pilzgemeinschaften in den 13 Baum-
arten (gesamt) und den Enzymaktivitäten sowie den physikalisch-chemischen Holzparametern für den Gesamt-
datensatz (n = 82) sowie für Splint- und Kernholz mit Angabe des p-Wertes und von Rho (). Positiv signifi-
kante Unterschiede (p < 0,05) sind fett hervorgehoben. 
 Gesamtdatensatz Splintholz Kernholz 
p  p  p  
Enzymaktivitäten 
Laccase 0,436 -0,087 0,496 0,109 0,146 -0,231 
Generelle Peroxidase 0,008 -0,290 0,959 0,008 0,002 -0,467 
Mangan-Peroxidase 0,014 -0,271 0,721 -0,057 0,0004 -0,529 
Endo-1,4-β-Cellulase 0,003 -0,328 0,320 -0,159 0,0002 -0,550 
Endo-1,4-β-Xylanase 0,001 -0,356 0,167 -0,220 00003 -0,537 
β-D-Glucosidase 0,0002 -0,396 0,067 -0,289 0,0008 -0,505 
Cellobiohydrolase 0,004 -0,318 0,349 -0,150 0,0007 -0,509 
β-D-Xylosidase 0,056 -0,212 0,066 -0,290 0042 -0,319 
β-N-Acetylhexosaminidase (Chitinase) 0,065 -0,205 0,542 -0,098 0008 -0,410 
Leucin-Aminopeptidase (Peptidase) 0,186 -0,147 0,842 -0,032 0012 -0,389 
β-D-Glucuronidase 0,726 -0,039 0,974 -0,005 0,266 -0,178 
α-D-Mannosidase 0,703 -0,043 0,518 -0,104 0,672 0,068 
α-L-Arabinosidase 0,090 -0,188 0,716 -0,059 0,027 -0,345 
Saure Phosphatase 0,916 -0,012 0,509 0,106 0,137 -0,236 
Sulfatase 0,372 0,100 0,916 0,017 0,864 0,028 
Physikalisch-chemische Holzparameter und Elemente 
pH 0,106 -0,180 0,500 -0,108 0,478 -0,114 
Wassergehalt (g g-1) 0,088 0,190 0,034 0,3320 0,820 -0,037 
KLASON-Lignin (%) 0,069 0,202 0,433 0,126 0,153 0,227 
Säurelösliches Lignin (%) 0,107 -0,179 0,676 -0,067 0,192 -0,208 
Organische Extraktive (%) 0,00001 0,466 0,010 0,396 0,0003 0,539 
Wasserlösliche Lignin-Fragmente (mg g-1) 0,415 -0,091 0,268 0,177 0,002 -0,466 
Pilzliche Biomasse (mg g-1) basierend auf dem Er-
gosterolgehalt 
0,017 -0,252 0,658 -0,071 0,0001 -0,570 
Gesamt N (%) 0,504 -0,075 0,439 0,124 0,005 -0,431 
 
Im Zuge der Untersuchungen mittels 3D-NMDS-Ordination und Goodness-of-fit-Statistik 
ergaben sich deutlichere gegenseitige Abhängigkeiten zwischen der Pilzgemeinschaft und 
den extrazellulären lignocellulolytischen Enzymen (Abb. 26A, Tab. 19). Betrachtet man den 
Gesamtdatensatz zur Pilzgemeinschaft so zeigten die Peroxidasen, Endo-Cellulase, Endo-
Xylanase, β-Glucosidase, Cellobiohydrolase, β-Xylosidase, Chitinase, Peptidase und saure 




nen Fällen auch für das Splint- und/oder Kernholz galt. Beispielsweise korrelierte die Lac-
case nur im Kernholz positiv mit der Pilzgemeinschaft, nicht aber bezüglich des Gesamtda-
tensatzes und nicht im Splintholz. Im Unterschied dazu korrelierten saure Phosphatase, Chi-
tinase, Cellobiohydrolase, β-D-Glucosidase und Endo-Xylanase sowohl bezüglich des Ge-
samtdatensatzes als auch im Splint- und Kernholz positiv mit der Pilzgemeinschaft (Tab. 
19). Darüber hinaus waren die Abhängigkeiten der enzymatischen Aktivitäten von den in 
den Laubbaumarten vorkommenden Pilzgemeinschaften am stärksten ausgeprägt (Abb. 
26A). 
Die Auswertung der Ordination hinsichtlich der Totholzvariablen, Ökotypen, Nährstoffe 
und bioverfügbaren Elemente offenbarte ein anderes Muster als zuvor im Fall der Enzyme. 
Die Ausprägung in Richtung Laub- oder Nadelbäumen verteilte sich unterschiedlich unter 
den analysierten Variablen, wobei einige Parameter klare Tendenzen zu Laub- oder Nadel-
holz aufwiesen. Für alle analysierten Parameter ergaben sich signifikante Korrelationen in-
nerhalb der Pilzgemeinschaft (Abb. 26B, Tab.19). Dabei zeigte der pH-Wert den größten 
Erklärungsgehalt (explanatory power, r2 = 0,45) in der NMDS-Ordination. Neben dem pH-
Wert zeigten KLASON-Lignin und säurelösliches Lignin, organische Extraktive und die Ar-
tenzahl deutliche Korrelationen mit der Pilzgemeinschaft im Gesamtdatensatz. Bei der ein-
zelnen Untersuchung von Splint- und Kernholz ergaben sich für alle untersuchten Totholz-
variablen klare Korrelationen mit der Pilzgemeinschaft im Kernholz mit Ausnahme des 
Wassergehalts. Dieser zeigte im Gesamtdatensatz sowie im Splint- und Kernholz keine sig-
nifikanten Zusammenhänge (Tab. 19). Die Pilzbiomasse korrelierte nur im Kernholz signi-
fikant mit der Pilzgemeinschaft, nicht aber bezüglich des Gesamtdatensatzes oder im Splint-
holz. Im 3D-NMDS-Ordinationsmodell erkennt man, dass beispielsweise der pH-Wert, das 
säurelösliche Lignin und die Pilzbiomasse mit den pilzlichen Gemeinschaften in den Laub-
baumarten korrelieren, wohingegen das KLASON-Lignin, die Artenzahl und die Extraktive 
klare Tendenzen innerhalb der Artengemeinschaft in Richtung Nadelbäume aufweisen (Abb. 
26B). Bei Betrachtung der Nährstoffe (C, N) und bioverfügbaren Elemente werden Korrela-
tionen der bioverfügbaren Metalle (Kalium, Calcium, Magnesium) zur Pilzgemeinschaft im 
Gesamtdatensatz sowie jeweils für Splint- und Kernholz deutlich, mit Ausnahme von Cal-
cium im Splintholz. Die Nährstoffe und andere bioverfügbare Metalle (Mangan, Kupfer, 
Eisen, Zink) wiesen keine signifikanten Korrelationen innerhalb der Pilzgemeinschaft auf 





Abbildung 26: Nicht-metrische multidimensionale Skalierung (3D-NMDS) zur Darstellung der Zusammenset-
zung der Pilzgemeinschaft in Bezug auf: A) pilzliche Enzyme und B) Holzparameter und Abundanzen von 
Ökotypen (grüne Kreise repräsentieren Laub- und rote Kreise Nadelbaumarten). Abkürzungen: WRF - Weiß-
fäulepilze; BRF - Braunfäulepilze; SRF - Weichfäulepilze; aslignin - säurelösliches Lignin; klignin - KLASON-
Lignin; SR - Artenzahl; mnp, Mangan-Peroxidase; cell, Cellulase; Chit, Chitinase; Xyl, Xylanase; Bxyl, β-









Tabelle 19: Zusammenfassung der Ergebnisse der Goodness-of-fit-Statistik (r2) bezüglich der Pilzgemeinschaf-
ten in den 13 untersuchten Baumarten, der gemessenen Enzymaktivitäten sowie der physikalisch-chemischen 
Holzparameter für den Gesamtdatensatz (n = 82), für Splint- und Kernholz mit Angabe der p-Werte; Enzym-
aktivitäten und Totholzvariablen wurden logarithmisch transformiert. Signifikante Unterschiede (p < 0,05) sind 
fett hervorgehoben. 
 Gesamtdatensatz Splintholz Kernholz 
r2 p r2 p r2 p 
Enzymaktivitäten 
Laccase 0,0694 0,126 0,1726 0,070 . 0,1889 0,048 * 
Generelle Peroxidase 0,1373 0,007 ** 0,0531 0,571 0,2355 0,017 * 
Mangan-Peroxidase 0,2632 0,001 *** 0,1346 0,140 0,3099 0,007 ** 
Endo-1,4-β-Cellulase 0,1288 0,023 * 0,2425 0,014 * 0,1449 0,125 
Endo-1,4-β-Xylanase 0,2814 0,001 *** 0,3086 0,004 ** 0,3467 0,003 ** 
β-D-Glucosidase 0,3247 0,001 *** 0,4170 0,002 ** 0,2999 0,005 ** 
Cellobiohydrolase 0,3690 0,001 *** 0,4796 0,001 *** 0,3727 0,001 *** 
β-D-Xylosidase 0,1390 0,006 ** 0,1564 0,094 . 0,1766 0,057 . 
β-N-Acetylhexosaminidase 
(Chitinase) 
0,2305 0,001 *** 0,2799 0,006 ** 0,3999 0,001 *** 
Leucin-Aminopeptidase  
(Peptidase) 
0,1040 0,039 * 0,0733 0,393 0,1913 0,059 . 
β-D-Glucuronidase 0,0767 0,104 0,2376 0,022 * 0,0377 0,685 
α-D-Mannosidase 0,0378 0,384 0,2018 0,035 * 0,0594 0,536 
α-L-Arabinosidase 0,0343 0,431 0,1149 0,217 0,0516 0,594 
Saure Phosphatase 0,1313 0,014 * 0,1920 0,042 * 0,2300 0,021 * 
Sulfatase 0,0633 0,169 0,1442 0,118 0,0647 0,472 
Physikalisch-chemische Holzparameter 
pH 0,4538 0,001 *** 0,4554 0,002 ** 0,6030 0,001 *** 
KLASON Lignin (%) 0,1617 0,005 ** 0,1616 0,095 . 0,2937 0,004 ** 
Säurelösliches Lignin (%) 0,3961 0,001 *** 0,3057 0,004 ** 0,5120 0,001 *** 
Organische Extraktive (%) 0,1267 0,019 * 0,0492 0,596 0,2230 0,020 * 
Wasserlösliche Lignin-Fragmente  
(mg g-1) 
0,0642 0,170 0,0539 0,586 0,1990 0,037 * 
Pilzliche Biomasse (mg g-1) 
(vom Ergosterolgehalt) 
0,1404 0,008** 0,1793 0,071. 0,2595 0,011 * 
Pilzliche Artenanzahl 0,2123 0,001 *** 0,2509 0,009 ** 0,2989 0,003 ** 
Wassergehalt (g g-1) 0,0393 0,379 0,1325 0,152 0,0790 0,392 
Ökologien 
WRF (%) 0,1579 0,004 ** 0,2961 0,008 ** 0,0087 0,947 
BRF (%) 0,1156 0,026 * 0,1715 0,075 0,1687 0,047 * 
SRF (%) 0,2305 0,001 *** 0,0882 0,310 0,4599 0,001 *** 




Fortsetzung Tabelle 19. 
 Gesamtdatensatz Splintholz Kernholz 
 r2 p r2 p r2 p 
Elemente 
C (%) 0,0349 0.426 0.0304 0.744 0.1606 0.096 
Gesamt N (%) 0,0349 0.449 0.1121 0.227 0.1140 0.217 
C:N Verhältnis 0,0742 0.108 0.2516 0.012 * 0.1276 0.167 
Mangan (µg g-1) 0,0381 0.378 0.0685 0.420 0.0727 0.412 
Zink (µg g-1) 0,0474 0.258 0.0258 0.804 0.1039 0.305 
Eisen (µg g-1) 0,0635 0.167 0.0977 0.297 0.1885 0.053 
Kalium (µg g-1) 0,2249 0.001 *** 0.3279 0.002 ** 0.2288 0.008 ** 
Kupfer (µg g-1) 0,0362 0.380 0.0048 0.979 0.1392 0.123 
Calcium (µg g-1) 0,0987 0.044* 0.1204 0.178 0.3115 0.004 ** 
Magnesium (µg g-1) 0,1978 0.002 ** 0.2498 0.016 * 0.3315 0.002 ** 
 
4.3.5 Korrelationen der Pilzfamilien und Ökotypen mit den Enzym-      
aktivitäten 
Abschließend wurden Korrelationen zwischen den häufigsten Pilzfamilien und Ökotypen 
sowie den gemessenen Aktivitäten relevanter Enzyme ermittelt (Tab. A3). Signifikante                    
positive Korrelationen (p < 0,05) wurden für die Meruliaceae und Weißfäule in Bezug auf 
die Aktivitäten der generellen Peroxidase und Mangan-Peroxidase gefunden (Tab. A3, Abb. 
27). Zusätzlich konnte eine positive Korrelation der Meruliaceae zur Peptidase (p < 0,05) 
ermittelt werden. Die Familie der Coniochaetaceae korrelierte positiv mit der Laccase und 
verschiedenen (hemi)cellulolytischen Enzymen (p < 0,05), Cellobiohydrolase, Chitinase und 
Mannosidase sowie mit der sauren Phosphatase. In einigen Fällen korrelierten Pilzfamilien 
positiv mit verschiedenen Hydrolasen (p < 0,05, Tab. A3), nämlich die Hypoxylaceae mit 
Glucosidase und saurer Phosphatase, die Diatrypaceae mit der Endo-Xylanase sowie die 
Schizoporaceae und Psathyrellaceae jeweils mit der Arabinosidase. Für die Familien My-
cenaceae, Tympanidaceae, Exidiaceae und Amylosteraceae wurden negative Korrelationen 





Abbildung 27: Darstellung der Korrelationen relativer Sequenz-Abundanzen für A) Meruliaceae (ρ = 0,26) und 
B) Weißfäulepilze (WRF) in Bezug auf die Aktivitäten der Mangan-Peroxidase (ρ = 0,29) für den Gesamtda-
tensatz (n = 82) der Totholzproben. DM (dry mass = Trockenmasse). 
 
4.4 Genomanalyse von Coniochaeta (Lecythophora) hoffmanii 
Um enzymatische Mechanismen der verschiedenen Fäuletypen beim Abbau von Totholz 
besser zu verstehen, wurde in dieser Arbeit das Genom von Coniochaeta hoffmannii sequen-
ziert, assembliert und annotiert. Dieser pleomorphe hefeartige Pilz, der zu den Ascomycota 
(Klasse Sordariomycetes, Familie Coniochaetaceae) gehört, besitzt wie andere holzabbau-
ende Pilze auch die Fähigkeit, den Lignocellulose-Komplex enzymatisch anzugreifen. Da 
Coniochaeta hoffmannii in einigen Totholzproben im hier verwendeten Datensatz gefunden 
wurde und nur wenig zu seiner Ökologie, Physiologie und Genetik bekannt ist, lag es nahe, 




Spezifische Gene, die von Relevanz für den Totholzabbau sind, fanden sich im Genom und 
ließen sich identifizieren. Der sequenzierte Stamm wurde zu 869 Contigs assembliert (max. 
273.535 bp). Statistiken zur Qualität ergaben eine Bewertung von 91,5 % (BUSCOv316, pre-
dictor: Aspergillus nidulans) sowie einen GC-Gehalt von 55,8 %, einen N50 von 59.573 bp 
und einen L50 von 165 (Abb. 28). Die Genomgröße beträgt 30,8 Mbp und umfasst 10.596 
putative Protein-kodierende Sequenzen. Eine Analyse via dbCAN identifizierte 629 poten-
zielle Enzyme und assoziierte Proteine/Module (CAZymes, carbohydrate-active enzymes), 
darunter 74 aus der CBM-Familie (carbohydrate-binding modules). Die CAZymes werden 
durch 266 Glykosid-Hydrolasen (GH, glycoside hydrolases), 97 Kohlenhydrat-Esterasen 
(CE, carbohydrate esterases), 8 Polysaccharid-Lyasen (PL, polysaccharide lyases) und 87 
Glycosyl-Transferasen (GT, glycosyl transferases) sowie 97 oxidative Enzyme (AA, auxili-
ary activities) repräsentiert. Das Gros der gefundenen Enzyme zählt zur GH-Familie, die 
unmittelbar mit dem Abbau der Polysaccharide im Holz im Zusammenhang stehen. Hierzu 
gehören u.a. 9 Endo-1,4-β-Xylanasen (4 GH11, 5 GH10) und 15 Endo-1,4-β-Glucanasen (5 
GH5, 10 GH7). Enzyme der AA-Familie sind Oxidoreduktasen, zu denen die lytischen Po-
lysaccharid-Monooxygenasen (LPMO, AA9) zählen (Abb. 28). Neben 20 identifizierten 
LPMOs wurden zwei Cellobiose-Dehydrogenasen (AA3_1) und zehn Laccasen (Lac, EC: 
1.10.3.2, AA1), die zu den Lignin-modifizierenden Enzymen gehören, gefunden. Weiterhin 
wurden spezifische Peroxidase-Gene (GenPs) identifiziert, die Ähnlichkeiten zu den soge-
nannten „generischen Peroxidasen“ (EC 1.11.1.7) der Hämperoxidase-Klasse II aufweisen. 
Zudem wurden zwei „lange“ unspezifische Peroxygenasen (EC 1.11.2.1) gefunden, die zur 
Superfamilie der Häm-Thiolat-Peroxidasen/Peroxygenasen zählen. Unter den 74 CBMs 
wurden 17 der CBM-Familie 1 zugeordnet. Diese nicht-katalytischen Proteine besitzen die 
Fähigkeit, Cellulose zu binden und dadurch den Angriff auf kompakte und kristalline Cellu-
lose-Einheiten fördern. Echte lignolytische Peroxidasen (MnP, LiP oder VP) wurden aller-
dings nicht in Coniochaeta hoffmanii gefunden. Wachstumsstudien im Labor auf Holz von 
Fagus oder Picea haben bisher zu keinem positiven Ergebnis geführt, so dass ein biochemi-
sches, Assay-basiertes Screening auf verschiedene holzabbauende Enzyme nicht vorgenom-
men werden konnte. 
  
                                                 




 Genom-Statistik C. hoffmannii 
 
Assemblierung 
   Genomgröße (Mb) 30,8 
   max. Contig-Länge (bp) 273.535 
   min. Contig-Länge (bp) 934 
  # Contigs 869 
  N50 59.573 
  GC-Gehalt (%) 55,8 
  BUSCOv3 (%) 91,5 
Annotierung 
  # Proteine 10.596 
  # CAZymes 629 
  mittlere CDS-Länge (bp) 508 
ökologische Parameter 
  Ökologie saprotroph 
  Sequenzen in Totholzproben Tilia, Quercus, Betula, Picea, Pinus, Larix 






  Klasse Sordariomycetes 
   Ordnung Sordariales 
   Familie Coniochaetaceae 
   Gattung Coniochaeta 
   Spezies Coniochaeta (Lecythophora) hoffmannii 
Abbildung 28: Zusammenfassende Darstellung der im Genom von Coniochaeta hoffmannii gefundenen En-
zymfamilien (dbCAN mit 629 CAZymes) sowie quantitative und qualitative Parameter zur Assemblierung und 
Annotierung des Genoms einschließlich ausgewählter ökologischer Parameter. 
 





Die in dieser Arbeit erhobenen Daten liefern neue Erkenntnisse zur biologischen und funk-
tionellen Vielfalt der totholzbewohnenden Pilzgemeinschaft und deren Abbauaktivitäten. 
Bisherige Untersuchungen im BELongDead-Experiment haben bereits spezifische Muster 
bezüglich der Artenvielfalt anhand von elf Baumarten erkennen lassen (Purahong et al. 
2018a). Mit der vorliegenden Arbeit werden nun erstmalig Zusammenhänge zwischen ver-
schiedene Faktoren (Enzym-Aktivitäten, abhängige Totholzvariablen) und der Struktur der 
pilzlichen Gemeinschaft am Beispiel von 13 Baumarten und – darüber hinaus – getrennt 
nach Splint- und Kernholz aufgezeigt. Der letztere Aspekt bedeutet gegenüber früheren Stu-
dien von Kubartová et al. (2012) oder van der Wal et al. (2016), wo jeweils nur eine oder 
zwei Baumarten betrachtet wurden, einen echten Erkenntnisgewinn auf dem Gebiet des Tot-
holzabbaus.  
Die vorliegende Arbeit ist in weiten Teilen methodisch und (bio)chemisch-analytisch ge-
prägt. So wurden umfangreichere enzymatische Aktivitätsbestimmungen als in vorangegan-
genen Projektabschnitten (u.a. für drei oxidative und 13 hydrolytische Enzyme) vorgenom-
men, die wässrigen Gehalte einer Vielzahl essentieller Elemente/Metalle wurden erstmalig 
analysiert und es erfolgte eine Umstellung der NGS-Technik von 454 Pyrosequencing 
(Hoppe et al. 2016, Purahong et al. 2018a) auf ILLUMINA Miseq®, was eine erhebliche Zeit- 
und Kostenersparnis zur Folge hatte. Auf diese Grundlage wurde es möglich, auch alle „Nor-
malplots“ des BELongDead Experimentes in den Jahren 2012, 2015 und 2017 zu beproben 
und zu analysieren (Daten hier nicht gezeigt). 
 
5.1 Allgemeine Unterschiede zwischen den Baumarten 
5.1.1 Totholzvariablen, Nährstoffe und bioverfügbare Elemente 
Für bestimmte physikalische und chemische Totholzparameter (pH-Wert, Pilzbiomasse, Ge-
halte an Lignin, Extraktiven, Nährstoffen und bioverfügbaren Elementen) wurden signifi-
kante Unterschiede zwischen den 13 Baumgattungen/-arten sowie zwischen Splint- und 
Kernholz festgestellt, was die Hypothese H1 bestätigt. Diese postuliert, dass sich aufgrund 
der unterschiedlichen Eigenschaften des Holzes der Baumarten (H1a) sowie von Splint- und 





Generell war der Gehalt an organischen Extraktiven und KLASON-Lignin im Nadelholz hö-
her als im Laubholz, was die Ergebnisse früherer Studien bestätigt (Hillis 1971, Fengel und 
Grosser 1975, Harmon et al. 1986, Arnstadt et al. 2016a). Ausnahmen bildeten lediglich 
Prunus und Tilia, deren Holz für erhöhte Gehalte an harzähnlichen Stoffen und Flavonoiden 
bekannt ist (Hillis 1962, Wagenführ 2006, Mburu et al. 2017). Im Unterschied dazu wurden 
niedrigere Gehalte an säurelöslichem Lignin sowie niedrigere pH-Werte für das Holz der 
Nadelbäume bestimmt. Auch dieses Resultat deckt sich mit den Befunden früheren Studien 
von Arnstadt et al. (2016a/b), Baldrian et al. (2016) und Hoppe et al (2016) zu Fagus syl-
vatica und Picea abies. Die beobachteten Unterschiede in den Lignin-Gehalten zwischen 
den Baumarten sind u.a. die Folge der unterschiedlichen Lignin-Zusammensetzung (Tab. 
A4) und Anteile an Syringyl- und Guajacyl-Einheiten im Laub- und Nadelholz (Harmon et 
al. 1986, Higuchi 2006). Laubhölzer enthalten einen höheren Anteil an Syringyl-Einheiten 
(je nach Baumart zwischen 5 und 65 %) und nur 0 bis 33 % Guajacyl-Reste, wohingegen 
Nadelholzlignin aus bis zu 90 % Guajacyl-Resten besteht und dadurch schwerer zu oxidieren 
ist (Higuchi 2006). Aufgrund des höheren Anteils an Guajacyl-Resten weist Nadelholz mehr 
Quervernetzungen auf und ist dadurch stärker kondensiert (Nimz et al. 2003, Wagenführ und 
Scholz 2012). Bedingt durch die unterschiedliche Zusammensetzung und Oxidierbarkeit der 
Lignine wurden auch mehr wasserlösliche Lignin-Fragmente aus dem Laubholz als aus dem 
Nadelholz freigesetzt. Dieses Phänomen wurde in der Studie von Arnstadt et al. (2016a) für 
Picea abies und Fagus sylvatica gleichfalls beschrieben und kann hiermit auf weitere Laub- 
und Nadelbäume ausgeweitet werden. 
Beim Vergleich von Splint- und Kernholz wurden für Letzteres in Teilen höhere Gehalte an 
Extraktiven gemessen. Die Studie von Martínez-Iñigo et al. (1999) führte zu einem ähnli-
chen Ergebnis für das Holz von Pinus sylvestris. Damit bestätigt sich der zweite Teil der 
Hypothese H1b, der besagt, dass zwischen den physikochemischen Eigenschaften von 
Splint- und Kernholz Unterschiede bestehen. Typischerweise sind mehr Extraktive (u.a. Pi-
nosylvin, Gallussäure, Ellagitannin, Fettsäuren) im Kernholz lokalisiert und werden von le-
benden Bäumen zum Schutz gebildet (Yamada et al. 2001, Kirker et al. 2013). Hillis (1971) 
und Yamada et al. (2001) zeigten, dass auch das Splintholz kleinere Mengen an inhibitori-
schen Substanzen enthalten kann und dass die Baumspezies sowie das Alter der Bäume da-
bei eine Rolle spielen. Gerade in jüngeren schnellwüchsigen Bäumen ist das Kernholz noch 
nicht stark ausgebildet, was zu Unterschieden in der Zusammensetzung und im Gehalt an 




wurden für das Splint- und Kernholz von Pinus radiata eine unterschiedliche Zusammen-
setzung und unterschiedliche Gehalte an Polyphenolen, Harz- und Fettsäuren sowie Fettsäu-
reestern nachgewiesen. Im Fall von Pinus silvestris fanden Martínez-Iñigo et al. (1999) be-
sonders toxische Harzsäuren nur im Kernholz. Die in der letztgenannten Studie untersuchten 
Weißfäulepilze Bjerkandera adusta und Funalia trogii konnten im Vergleich zu den oppor-
tunistischen Bläuepilzen17 Ophiostoma ainoae und Ceratocystis allantospora im Splintholz 
höhere Mengen an Extraktiven abbauen, jedoch zeigte nur Bjerkandera adusta eine gewisse 
Toleranz gegenüber den toxischen Harzsäuren im Kernholz. Interessanterweise dominierte 
dieser Weißfäulepilz viele Totholzproben in der vorliegenden Arbeit (vgl. 5.2), wobei er 
sowohl im Splint- als auch im Kernholz verschiedener Laubbaumarten anzutreffen war. Vo-
rangegangene Studien und die hier vorgestellten Ergebnisse zeigen, dass das Splintholz auf-
grund seines anatomischen Aufbaus und der chemischen Zusammensetzung weniger resis-
tent gegenüber einem pilzlichen Angriff ist als das Kernholz (Scheffler und Cowling 1966, 
Harmon et al. 1986, Kahl et al. 2017). Zudem wurden, neben niedrigeren Gehalten an Ex-
traktiven, höhere Gehalte an säurelöslichem Lignin und pilzlicher Biomasse im Splint der 
analysierten Totholzproben ermittelt, wodurch die Hypothese H1b weiter gestützt wird.  
Die Zersetzung und der Umbau von Totholz hat eine wichtige Funktion im Kohlenstoff-, 
Stickstoff- und Nährstoffkreislauf in Wäldern (Harmon et al. 1994, Christensen et al. 2005). 
Mikroorganismen benötigen verschiedene Elemente (z.B. Stickstoff, Phosphor, Kalium, 
Calcium, etc.) für ihr Wachstum (Zell- und Mycelbildung) und ggf. für die Ausbildung von 
Fruchtkörpern (Tuomela et al. 2000). Gerade Stickstoff scheint im Holz, einen limitierender 
Faktor zu sein (Lindahl und Finlay 2006), wobei bei moderat erhöhter N-Konzentration der 
Abbau schneller von statten gehen kann (Sinsabaugh et al. 1993). Aufgrund der mikrobiellen 
Abbautätigkeit im Totholz kommt es zu einer Abnahme der Masse (Abbaurate) und folglich 
zu einer Abnahme der Nährstoff- und Elementgehalte18, was letztlich eine Folge von Aus-
waschung (Zhou et al. 2007, Kuehne et al. 2008), Fragmentierung (Harmon et al. 1986, Zhou 
                                                 
17 Bläuepilze sind keine Holzfäule-Erreger und ernähren sich von verbliebenen Zellinhaltsstoffen in oberflä-
chennahen, Holz- und Parenchymzellen. Durch ihre dunklen Hyphen ändern sie die Lichtbrechung (optical 
refraction) in den obersten Zellschichten, was eine bläuliche Verfärbung zur Folge hat (Blue Stain, TechLine, 
Forest Products Laboratories, USDA Forest Service, Madison, WI; www.fpl.fs.fed.us/documnts/techline/blue-
stain.pdf). 
18 Die gemessenen Metallgehalte beziehen sich auf die wasserlöslichen, d.h. bioverfügbaren Fraktionen, die 




et al. 2007) und/oder pilzlicher Translokation ist (Krankina et al. 1999, Frey et al. 2000, 
Lindahl und Olsson 2004).  
In Hinblick auf die Gehalte an Kohlenstoff (C) und Stickstoff (N) sowie an verschiedenen 
bioverfügbaren Elementen wurden signifikante Unterschiede beim Vergleich der einzelnen 
Baumarten, zwischen Laub- und Nadelbäumen sowie zwischen Splint- und Kernholz (vgl. 
4.2.2) festgestellt. In der Mehrheit wurden höhere Gehalte an Nährstoffen und bioverfügba-
ren Elementen für die Laubbäume und das Splintholz nachgewiesen. Bezüglich der Unter-
schiede zwischen Laub- und Nadelbäumen erbrachten Studien von Meerts (2002), Arnstadt 
et al. (2016a/b) und Lasota et al. (2018) ähnliche Befunde. Weiterhin stützen Ergebnisse von 
Meerts (2002) die hier beobachteten Unterschiede zwischen Splint- und Kernholz und damit 
die Hypothese H1b. Es ist bekannt, dass Nadelbaumholz sowie das Kernholz generell ver-
gleichsweise weniger Nährstoffe und Elemente enthalten (Bamber 1976, Meerts 2002), was 
sich in den Untersuchungen hier bestätigt hat. Für ihre variierenden Konzentrationen in den 
verschiedenen Baumarten sowie im Splint- und Kernholz gibt es verschiedene Erklärungs-
ansätze, u.a. die Holzstruktur und dessen chemische Zusammensetzung, die sich im Verlauf 
der Zersetzung ändern, so dass die Kapazität des Holzes Kationen (Me+/2+) zu binden, vom 
Kern in Richtung Kambium sinkt. Weitere Gründe sind die Akkumulation von Sekundär-
metaboliten und die pilzliche Besiedelung, da diese den Elementgehalt ebenfalls beeinflus-
sen (Meerts 2002). Tendenziell waren die bioverfügbaren Elemente Calcium, Kalium und 
Magnesium im Vergleich zu Eisen, Zink, Mangan und Kupfer in ihrer Konzentration deut-
lich erhöht. Besonders deutlich fiel dieser Befund für die Laubbaumarten und in Teilen für 
das Splintholz aus. Im Fall von Kalium (K+) sind die erhöhten Gehalte seiner hohen Mobi-
lität geschuldet. Kalium wird mit Beginn der Zersetzung stetig als Folge der Auswaschung 
mobiler und mobilisierbarer Anteile ausgetragen; gleichzeitig wird es jedoch durch den Ab-
bau des Xylem-Gewebes während des Zersetzungsprozesses fortlaufend nachgeliefert 
(Krankina et al. 1999, Holub et al. 2001, Ganjegunte et al. 2004, Müller-Using und Bartsch 
2007).  
Im Unterschied zu Stickstoff und Kalium, die in größeren Mengen im Symplasten der                      
Parenchymzellen vorkommen, sind Magnesium (Mg2+) und Calcium (Ca2+) häufig in der 
Zellwand lokalisiert und weniger mobil (Meerts 2002). Im Vergleich zum Stickstoff sind die 
Verteilungsmuster von Calcium und Magnesium von Baumart zu Baumart verschieden, wo-
bei auch die Konzentrationen im Kernholz eher niedrig ausfallen (Meerts 2002). In einigen 




einer Akkumulation von Calcit-Kristallen (CaCO3) interpretiert wurden (Hillis 1987, Meerts 
2002). Die in der Studie von Meerts (2002) gefundenen niedrigen Konzentrationen an Cal-
cium und Magnesium in Quercus decken sich mit den Beobachtungen der vorliegenden Ar-
beit. An dieser Stelle sei darauf hingewiesen, dass die hier ermittelten Gehalte meist niedri-
ger als die Literaturwerte ausfielen. In der Literatur werden i.d.R. Gesamtgehalte von                         
Metallen im Holz nach Totalaufschluss angegeben (Arnstadt 2016), wohingegen für den 
vorliegenden Datensatz nur die wasserlöslichen, also tatsächlich bioverfügbaren Metalle in 
Form ihrer Kationen Berücksichtigung fanden. Magnesium und Calcium in Form ihrer zwei-
wertigen Kationen werden über die Zeit nur langsam aus dem Holz freigesetzt; andererseits 
wurden während der Zersetzung kaum konzentrationsrelevante Veränderungen festgestellt 
(Holub et al. 2001, Palviainen et al. 2010a/b). Arnstadt et al. (2016b) detektierten höhere 
massebezogene Konzentrationen an Calcium, Kalium, Magnesium und Kupfer in Fagus syl-
vatica als in den Koniferen Picea abies und Pinus sylvestris. Der massebezogene Stickstoff-
gehalt verringerte sich kontinuierlich über die Zeit in den drei genannten Baumarten in Folge 
des Abbaus.  
Totholz besitzt ein hohes Kohlenstoff-Stickstoff-Verhältnis (C:N ratio), wobei, wie bereits 
erwähnte, niedrige Stickstoffgehalte den Abbau durch holzzersetzende Pilze limitieren (Pal-
viainen et al. 2010b). Um diesen Mangel auszugleichen und die Stickstoffverluste zu mini-
mieren, haben Pilze verschiedene Strategien entwickelt; hierzu zählen: 
1) die Translokation von Stickstoff aus den Boden in das Holz über ihre weiträumigen 
Hyphensysteme (Frey et al. 2000, van der Wal et al. 2007, Tlalka et al. 2008, Philpott 
et al. 2014),  
2) die Bereitstellung von reduziertem Stickstoff (NH4+, R-NH2) durch N2-fixierende 
Bakterien (Hicks et al. 2003, Weißhaupt et al. 2013, Hoppe et al. 2014, Moll et al. 
2018),  
3) das effektive Recycling abgestorbener Pilzhyphen, so dass freigesetzte Nährstoffe 
einschließlich des organischen Stickstoffs (u.a. aus Proteinen und Chitin) für den 
Neuaufbau pilzlicher Biomasse genutzt werden können (Cowling 1970, Boddy und 
Watkinson 1995), 
4) die Speicherung überschüssigen Stickstoffs im Aminosäure-Pool der Vakuolen und 
des Cytoplasmas (Venables und Watkinson 1989a/b, Watkinson et al. 2006), sowie 




Diese Prozesse haben zur Folge, dass sich der Stickstoff über die pilzliche Biomasse im Zuge 
der Zersetzung im Holz anreichert, was auch in der vorliegenden Arbeit gezeigt werden 
konnte. Dabei wurden 10-30 % des gesamten Stickstoffvorrats im Splintholz der Laubbaum-
arten und 5-10 % im Splintholz der Nadelbaumarten der Pilzbiomasse zugeschrieben (Noll 
et al. 2016). Das Phänomen der Stickstoffanreicherung durch Pilze im Totholz wurde bereits 
in Studien von Krankina et al. (1999), Leiho und Prescott (2004), Müller-Using und Bartsch 
(2007) und Palviainen et al. (2010b) beschrieben. Bei der Akkumulation größerer Stickstoff-
mengen in der Pilzbiomasse kann davon ausgegangen werden, dass eine hohe physiologi-
sche Aktivität den verfügbaren Stickstoff zu einem beträchtlichen Teil in die Hyphen über-
führt, die ihn dann aktiv von stark zersetzten zu weniger zersetzen Bereichen transportieren. 
Dieser Annahme entspricht die hier ermittelte positive Korrelation (p < 0.05, SPEARMAN-
Rangkorrelation) zwischen Pilzbiomasse und dem Gesamtstickstoff in den untersuchten 
Baumarten sowie im Splint- und Kernholz. Bereits Cowling (1970) zeigte, dass Pilze, wäh-
rend der Zersetzung von Totholz, zur Wiederverwertung des eigenen organischen Stickstoffs 
befähigt sind. Eine Studie von Boddy und Watkinson (1995) wies nach, dass Totholzpilze 
in der Lage sind, Nährstoffe (insbesondere Stickstoff) über einen längeren Zeitraum zu spei-
chern und kontinuierlich zu nutzen. Hingegen fanden Bantle et al. (2014b), dass der Stick-
stoff im Totholz bereits in der initialen Zersetzungsphase verbraucht wird und damit verloren 
geht (unklar blieb aber in welcher Form dieser Verlust erfolgte). In diesem Zusammenhang 
sollte auf die mögliche Bedeutung der Borke als N-Reservoir zu Beginn der Zersetzung des 
Totholzes hingewiesen werden; die Verlagerung von Stickstoff zwischen Borke und Holz 
wurde bereits in früheren Untersuchungen gezeigt (Krankina et al. 1999, Bantle et al. 2014b). 
Die hier beobachteten höheren Pilzbiomassen in den Laubbaumarten lassen sich auf das 
günstigere C:N-Verhältnis in den entsprechenden Tothölzern zurückführen (im Bereich von 
260 bis 556), was bereits frühere Studien nahegelegt haben (Rajala et al. 2012, Hoppe et al. 
2014). Für das Nadeltotholz wurden hingegen tendenziell niedrigere Pilzbiomassen und hö-
here C:N-Verhältnisse ermittelt (im Bereich von 319 bis 665). Arbeiten von Yatskov et al. 
(2003) und Shorohova & Kapitsa (2014) ergaben geringe Abbauraten für drei Nadelbäume 
in der Reihenfolge Larix < Pinus < Picea, was sich mit den hier bestimmten niedrigen Pilz-
biomassen der genannten Baumarten deckt. Die insgesamt nur spärliche Besiedlung dieser 
Baumarten, insbesondere des Kernholzes, lässt sich auf hohe Gehalte an pilzhemmenden 
Extraktiven (Harzsäuren) zurückführen (Harmon et al. 1986, Hillis 1999, Fu et al. 2018), die 




die negative Korrelation der Pilzbiomassen mit den Extraktiven (p = 0,0014; ρ = -0,3469) 
gestützt. 
 
5.1.2 Die lignocellulolytischen Enzymaktivitäten 
In der Literatur finden sich nur wenige systematisch erhobene Daten zu Enzym-Aktivitäten 
im natürlichen Totholz, die als Referenz- oder Vergleichswerte herangezogen werden konn-
ten. Untersuchungen zu verschiedenen enzymatischen Aktivitäten von Pilzen bezogen sich 
bisher in erster Linie auf Laborstudien unter Verwendung von Reinkulturen (Fackler et al. 
2006, Liers et al. 2011, Hahn et al. 2013, Eichlerová et al. 2015). Lediglich in den Arbeiten 
von Arnstadt et al. (2016a), Hoppe et al (2016) und Purahong et al. (2016) sind Enzymdaten 
in den Biodiversitäts-Exploratorien erhoben und analysiert worden. Diese bezogen sich je-
doch lediglich auf die Lignin-modifizierende Enzymaktivitäten (Laccase/Lac, Generelle 
Peroxidase/GenP und Mangan-Peroxidase/MnP) und für drei Baumarten (Fagus sylvatica, 
Pinus silvestris und Picea abies). In einer Studie von Kahl et al. (2017) wurde darüber hinaus 
ein erster Datensatz für die 13 Baumarten aus demselben Projekt publiziert. Dieser bestand 
allerdings lediglich aus Mittelwerten der Normalplots aller drei Exploratorien (Schwäbische 
Alb, Hainich-Dün, Schorfheide-Chorin), wohingegen der hier vorgestellte Datensatz sich 
auf einen fokussierten Bereich (82 Totholzproben, Splint- und Kernholz, drei Plots, Natio-
nalpark Hainich) beschränkt. Trotz dieser ‚Vereinfachung“ konnten Kahl et al. (2017) be-
reits zeigen, dass ein signifikanter Einfluss von Lac, MnP/GenP, Cellulase und Xylanase auf 
den Totholzabbau besteht und dass die mittleren Aktivitäten positiv mit der Abbaurate kor-
relieren. 
 
5.1.2.1 Lignin-modifizierende Enzyme (LME) 
Tendenziell fielen die untersuchten oxidativen Enzym-Aktivitäten in den Totholzproben der 
13 Baumarten um bis zu zwei Größenordnungen kleiner aus als Aktivitäten, die unter opti-
malen Laborbedingungen mit pilzlichen Reinkulturen erreicht werden (Fackler et al. 2006, 
Liers et al. 2011). Die in den natürlichen Holzproben gefundenen Aktivitäten von Lac, GenP 
und MnP waren durchweg sehr variabel mit Werten in einem Bereich von 0 bis 630 mU g-1. 
Ähnlich variable Aktivitäten beschrieben Arnstadt et al. (2016a) für Fagus sylvatica und 




Liegezeit. Wie diese war auch das Gros der hier gemessenen Aktivitäten von relativ niedri-
gen Werten geprägt (< 15 mU g-1). Ähnlich niedrige Aktivitäten wurden von Valášková et 
al. (2009) für natürliches, stark zersetztes Totholz von Quercus robur, Fagus sylvatica, Be-
tula sp. und Pinus sylvestris in der Nähe von Fruchtkörpern des Schwefelkopfes Hypholoma 
fasciculare beschrieben; die Aktivitäten bewegten sich im Bereich von 0 bis 0,68 mU g-1 für 
die Lac und zwischen 0,33 und 1,30 mU g-1 für die MnP. Im Unterschied dazu beobachteten 
Větrovský et al. (2011) hohe Lac- und MnP-Aktivitäten im Totholz von Fagus sylvatica 
(390 bzw. 1.620 mU g-1 für Lac bzw. MnP) und Betula pendula-Totholz (210 und 610 mU 
g-1 für Lac bzw. MnP) in der Nähe von Fruchtkörpern des Porlings Fomes fomentarius. Diese 
bewegten sich in einer Größenordnung, die auch in der vorliegenden Arbeit für Bereiche 
hoher Aktivität gemessen wurde. Generell fielen die oxidativen Enzym-Aktivitäten im 
Splint- und Laubholz höher aus im Kern- bzw. Nadelholz; dieser Befund bezüglich unter-
schiedlicher Enzym-Aktivitäten bestätigt erneut die Annahmen der Hypothese H1a/b. Eine 
Studie von van der Wal et al. (2017) stützt weiterhin das oben beschriebene enzymatische 
Abbau-Szenario für Laub- und Nadelholz sowie für Splint- und Kernholz. In diesem wurden 
Stämme und Stümpfe von Quercus rubra und Larix kaempferi untersucht, wobei sich zeigte, 
dass das Splintholz schneller abgebaut wurde, was – verglichen mit dem Kernholz – mit 
erhöhten Aktivitäten der Lac im Splintholz beider Baumarten einherging. 
Die Vielzahl an analysierten Totholzproben mit nur geringer oder fehlender Aktivität ist 
vermutlich der ausgeprägten räumlichen Variabilität zuzuschreiben, da jeweils nur ein Bohr-
loch pro Stamm beprobt wurde und die Einteilung in Splint- und Kernholz19 lediglich „for-
mal“ erfolgte. Das Splintholz ist jedoch in den verschiedenen Baumarten recht unterschied-
lich aufgebaut, da nur einige Arten echte Kernbildner sind (Fraxinus excelsior, Prunus 
avium, Quercus sp., Larix decidua, Pinus sylvestris sowie Pseudotsuga menziesii), andere 
jedoch nicht (Kahl et al. 2017). Daher kann eine Beschränkung des Splints auf 5 cm zu 
Fehlern und Verfälschung der Ergebnisse führen. Insbesondere im Fall der echten Kernholz-
bildner kann das Kernholz z.T. als Splintholz beprobt werden. Außerdem muss stets berück-
sichtigt werden, dass bei der Beprobung unregelmäßig aufgebauter und inhomogener Berei-
che des Holzes (wo z.B. Äste entspringen) Zonen mit niedriger, hoher oder fehlender En-
zymaktivität nahe beieinander liegen und durchbohrt werden. Durch solche Mischproben 
                                                 
19 Die Unterteilung der Totholzproben in Splint- und Kernholz erfolgte indem per defenitionem die äußeren 5 




können hohe punktuelle Aktivitäten durch niedrigere in der restlichen Probe überlagert wer-
den. Diesen Zusammenhang beschrieben bereits Větrovský et al. 2011 und Arnstadt 2016 in 
ihren Arbeiten. Die Studie von Větrovský et al. (2011) zeigte zudem, dass sich im Bereichen 
von Fruchtkörpern deutliche Unterschiede in den Enzym-Aktivitäten im Vergleich zum üb-
rigen Holz ergeben. Solche sogenannten enzymatischen „Anisotropien“ können durch die 
sehr lokale Ausbreitung der pilzlichen Mycelien, Rhizomorphenbildung sowie deren räum-
lich und zeitlich versetzte Enzym-Sekretion verursacht werden, wobei jeder Stammbereich 
sein eigenes zeitliches Muster aufweist. Weiterhin spielt die Saisonalität eine wichtige Rolle, 
da aus Laborstudien bekannt ist, dass die Temperatur Einfluss auf die Bildung von Lac, MnP 
und LiP hat (Vyas et al. 1994, Šnajdr und Baldrian 2007). Dieser Aspekt sollte in zukünfti-
gen Beprobungen in jedem Fall stärker Berücksichtigung finden. 
Die häufig gefundenen Aktivitäten Lignin-modifizierenden Enzyme in den Totholzproben 
decken sich mit der Dominanz der Weißfäulepilze, die in Laborstudien größere Mengen bei-
der Enzymtypen bildeten (Liers et al. 2011). Diese sind die stärksten bekannten Produzenten 
extrazellulärer Oxidoreduktasen, vor allem im Laubholz (Hofrichter et al. 2001, Hatakka 
und Hammel 2010, Floudas et al. 2012, Kellner et al. 2014, Riley et al. 2014). Laccasen und 
Peroxidasen können zwar auch von bestimmten Bakterien gebildet werden (Diamantidis et 
al. 2000, Claus 2003, Kellner et al. 2008, Bloois et al. 2010), dennoch ist davon auszugehen, 
dass die hier gemessenen enzymatischen Aktivitäten vorrangig pilzlichen Ursprungs waren. 
So wurden in einer Studie von Moll et al. (2018), der dem hier vorgestellten Datensatz zu-
grunde lag, keine Zusammenhänge oder Korrelationen zwischen den Lignin-modifizieren-
den Enzym-Aktivitäten und der Struktur der bakteriellen Gemeinschaft gefunden. Zudem 
handelt es sich bei bakteriellen Laccasen und Peroxidasen meist um intrazelluläre oder                    
periplasmatische Enzyme mit relativ niedrigen Redoxpotenzialen (< 0,8 V), die nicht aktiv 
sekretiert werden (Claus 2003, Baldrian 2006, Yang et al. 2017). Nicht zuletzt fehlen Bak-
terien die Mn-oxidierenden Schlüsselenzyme des Ligninabbaus, d.h. MnPs und VP, die aus-
schließlich von Weißfäulepilzen und streuzersetzenden Basidiomyceten gebildet werden 
(Hofrichter et al. 1999a, Hofrichter 2002, Hatakka und Hammel 2010).  
Im hier verwendeten und analysierten Datensatz gab es klare Hinweise darauf, dass die Lig-
nin-modifizierenden Enzyme tatsächlich eine zentrale Rolle beim Abbau und der chemi-
schen Modifikation des Lignins unter natürlichen Bedingungen spielen. Die Aktivitäten von 
Lac, MnP und GenP waren positiv mit dem säurelöslichen Lignin korreliert, das eine bereits 




Funktionen und Bedeutung der einzelnen Lignin-modifizierenden Enzyme unterschiedlich 
zu sein. Der am häufigsten detektierte Enzymtyp in dieser Arbeit war die kupferhaltige Lac-
case (vgl. Punkt 4.1.1). Sie kommt generell häufig in Umweltmedien (Boden, Streu, Kom-
post, Holz) vor, wird von Basidiomyceten und Ascomyceten (einschließlich vieler Schim-
melpilze) gebildet, ist stabiler als die hämhaltigen Peroxidasen und einfacher zu messen 
(Hofrichter et al. 2009). Die höchsten Lac-Aktivitäten wurden im Kernholz von Betula (196 
mU g-1) gefunden; nahezu identische Aktivitäten stellten Kahl et al. (2017) ebenfalls für 
Betula-Totholz (bis 195,9 mU g-1) fest. Eine Erklärung für die vermehrte Sekretion von Lac-
casen liegt in den verschiedenen Funktionen, die dieser Enzymtyp – neben der Lignin-Mo-
difizierung – übernimmt. Hierzu zählen die Prozesse der Fruchtkörperbildung, die Pigmen-
tierung der Sporen, die sexuelle Differenzierung, Entgiftungsreaktionen oder die Ausbildung 
von Rhizomorphen (Thurston 1994, Boddy 2000, Leonowicz et al. 2001, Mayer und Staples 
2002). Die Beteiligung der Lac an der oxidativen Modifikation des Lignins ist seit langen 
bekannt (Leonowicz et al. 2001, Baldrian 2008), allerdings scheint dieser Beitrag beim Tot-
holzabbau eher unterstützender Natur zu sein, d.h. es werden vorzugweise bereits von den 
Peroxidasen gebildete Lignin-Fragmente weiter umgesetzt. So gibt es klare Hinweise darauf, 
dass Laccasen phenolische Bruchstücke, die im Zuge des Ligninabbaus entstehen, über 
Kopplungs- und Polymerisierungsreaktionen auf Basis intermediär gebildeter Phenoxyl-   
Radikale (Aromat-O•) entgiften (Leonowicz et al. 2001, Baldrian 2008). Diese Verbindun-
gen würden anderenfalls das Pilzwachstum hemmen und die Effizienz der Peroxidasen be-
einträchtigen (Leonowicz et al. 2001, Lundell et al. 2010). 
Eine Beteiligung der Lac am Ligninabbau und/oder -umbau zeigte sich anhand der charak-
teristischen Molekulargewichtsverteilung der wasserlöslichen Lignin-Fragmente. Ein 
Hauptmolekulargewicht um 40 kDa gilt als charakteristisch für Pilze (z.B. Xylariaceae), die 
Lac als einziges Lignin-modifizierendes sekretieren (Liers et al. 2011). Mittels univariater 
statistischer Analysen (SPEARMAN-Rangkorrelation) konnte jedoch keine Korrelation zwi-
schen den wasserlöslichen Lignin-Fragmenten und der Lac-Aktivität festgestellt werden. 
Die höhermolekulare Fraktion (40 kDa) trat bevorzugt in den Laubbäumen auf (z.B. Fraxi-
nus, Fagus, Tilia), korrelierte aber in diesem Kontext nicht mit den gefundenen Lac-Aktivi-
täten. So wurde zwar für die Birke (Betula) die höchste Lac-Aktivität gemessen, es gab aber 
keinen klaren Hinweis auf eine Massefraktion um 40 kDa bezüglich der gebildeten Lignin-
Fragmente. Auch konnte keine Korrelation zwischen der höhermolekularen Lignin-Fraktion 




Masseverteilung der wasserlöslichen Lignin-Fragmente allein kein eindeutiger Zusammen-
hang zum Vorhandensein von Laccasen hergestellt werden kann und dass die 40-kDa-Frak-
tion als Indikator von eher untergeordneter Bedeutung ist. 
Der Anteil an Proben, die MnP und GenP-Aktivitäten aufwiesen, war etwa gleich groß, je-
doch wiesen die wasserlöslichen Lignin-Fragmente lediglich zur MnP positive Korrelatio-
nen auf (vgl. 4.2.3). Die zentrale Bedeutung der MnP wird darüber hinaus anhand der posi-
tiven Korrelation zum säurelöslichen Lignin und der Häufigkeit der gefundenen wasserlös-
lichen Lignin-Fragmente mit einer Hauptmasse von 1 kDa gestützt. Diese Massefraktion 
(0,7-1,2 kDa) entspricht stark abgebauten Lignin und ist charakteristisch für die eine Lignin-
Fragmentation, die durch die MnP bewirkt wird und darüber hinaus für eine effektive Weiß-
fäule (Hofrichter et al. 2001, Hofrichter 2002, Liers et al. 2011). Die gefundenen Zusam-
menhänge bestätigen damit „im Feld“ Laborbefunde, die der MnP eine „Schlüsselrolle“ 
beim Ligninabbau attestierten (Hofrichter et al. 1999a, Liers et al. 2011, Lundell et al. 2014).  
Obwohl die wasserlöslichen Lignin-Fragmente keine Korrelation mit der GenP-Aktivität 
aufwiesen, bedeutet dies nicht automatisch, dass die GenP (d.h. die „übrigen“ Peroxidasen) 
keinen Einfluss auf den Ligninabbau hatten. So zeigte die GenP-Aktivität eine positive Kor-
relation (SPEARMAN-Rangkorrelation) zum säurelöslichen Lignin und war vor allem im 
Kernholz von Carpinus präsent. Da sich unterschiedliche Peroxidasen hinter der GenP-Ak-
tivität20 verbergen und möglicherweise der Zersetzungsprozess im Kernholz von Carpinus 
erst begonnen hatte, könnte dies ein Hinweis auf das Vorhandensein weiterer ligninolyti-
scher Klasse-II-Peroxidasen sein. LiP und VP zählen zu den „echten“ ligninolytischen Per-
oxidasen (Redox-Potenzial ~ 1,4-1.5 V), die typischerweise zu Beginn des Zersetzungspro-
zesses (Weißfäule) in Erscheinung treten (Hofrichter et al. 1999b, Martínez 2002, Baldrian 
2008, Ruiz-Dueñas und Martínez 2009, Hofrichter et al. 2010, Falade et al. 2017). Arnstadt 
(2016) beschrieb, im Zusammenhang mit dem Abbau von natürlich vorhandenem Totholz 
in den Biodiversitäts-Exploratorien, hohe GenP-Aktivitäten zu Beginn und am Ende des 
Zersetzungsprozesses. Er führte diesen überraschenden Befund auf die unterschiedlichen 
Funktionen der Peroxidasen, die zur GenP-Aktivität beitragen, zurück. So ist denkbar, dass 
ein bestehender Zusammenhang zwischen den wasserlöslichen Lignin-Fragmenten und der 
                                                 
20 Zur Generellen Peroxidase-Aktivität (GenP) können Aktivitäten von LiP und VP sowie generischer Peroxi-
dase (GP), Unspezifischer Peroxygenase (UPO) und DyP-Typ-Peroxidase (DyP) beitragen (Hofrichter et al. 




LiP-/VP-Aktivität durch die Aktivitäten anderer Peroxidasen (z.B. DyP) oder der Unspezi-
fischen Peroxygenase (UPO) überlagert wird. Die beiden letztgenannten Enzyme sind eher 
am Ende des Zersetzungsprozesses zu erwarten und in der Lage, niedermolekulare Lignin-
Fragmente (z.B. rekalzitrante nicht-phenolische Lignin-Dimere) zu spalten und eine Viel-
zahl weiterer Verbindungen (u.a. aliphatische, aromatische und chinoide Moleküle) zu oxi-
dieren (Hofrichter et al. 2010, Liers et al. 2011). Dadurch tragen sie möglicherweise nicht 
nur zum Abbau von Lignin bei, sondern auch zu seinem partiellen Umbau in Huminstoffe 
bei (Hofrichter et al. 2010, 2015). Um diese Interaktionen auf enzymatischer Ebene zukünf-
tig besser zu verstehen, sollten gezielt molekulare und proteomische Methoden mit verbes-
serten aktivitätsbasierten Messmethoden (Peroxidase-spezifische spektrophotometrische 
und/oder HPLC-basierte Assays) kombiniert werden, um eine eindeutige Unterscheidung 
der verschiedenen Peroxidasen in Umweltproben (Holz, Streu) zu gewährleisten (Kellner 
und Vandenbol 2010, Kellner et al. 2014, Eichlerová et al. 2015).  
Da die Sekretion oxidativer Enzyme von verschiedenen biotischen und abiotischen Faktoren 
beeinflusst werden kann, wurden ausgewählte Totholzparameter (u.a. bioverfügbare Ele-
mente, pH-Wert) mit in die Betrachtungen einbezogen. Es ist bekannt, dass die Metalle Kup-
fer (Cu), Eisen (Fe) und Mangan (Mn) für den Ligninabbau essentiell sind (Baldrian et al. 
2005). Sie sind Bestandteil der aktiven Zentren der Enzyme oder fungieren als Redoxmedi-
atoren (Mn3+). Im katalytischen Zentrum der Lac befindet sich ein Kupfer-Cluster (4 Cu2+, 
Baldrian 2006), Eisen (Fe3+) bildet das Zentralion des Porphyrins in den Hämperoxidasen, 
das in den äußerst reaktiven Ferryl-Zustand (Fe4+) übergehen kann (Hofrichter et al. 2010). 
Mangan (Mn2+) fungiert als primäres Substrat der MnPs, das zu Mn3+ oxidiert wird und nach 
Chelatisierung durch organische Säuren als diffundibles Oxidationsmittel (Mn3+-Dicarbon-
säure-Chelate) wirksam wird (Hofrichter 2002). Ein direkter Zusammenhang zwischen den 
entsprechenden Metallen und den Aktivitäten von Lac, GenP oder MnP konnte jedoch nicht 
durchgehend festgestellt werden. Einzig die Aktivitäten der Lac korrelierten positiv mit dem 
Gehalt an Kupfer (p = 0.0017, ρ = 0.3497), wohingegen keine Korrelationen der MnP- und 
GenP-Aktivitäten mit Eisen und Mangan beobachtet wurden. Folglich ließ sich die Hypo-
these H5, die postuliert, dass die oxidativen Enzym-Aktivitäten positiv mit der Bioverfüg-
barkeit bestimmter Metalle (Cu, Mn, Fe) korrelieren, nur für Kupfer bestätigen. 
Die positive Beeinflussung (Stimulation, Induktion) der Lac-Aktivität durch Kupfer in Flüs-




genutzt (Sitartz et al. 2016). Als Beispiele seien hier die Erhöhung der Lac-Aktivität in Rein-
kulturen von Trametes versicolor (Collins and Dobson 1997), Pleurotus ostreatus (Baldrian 
et al. 2005), Phlebia radiata (Mäkelä et al. 2013) und Agaricus blazei (Valle et al. 2015) 
genannt. Obwohl die Aktivitäten der GenP und MnP keine Korrelationen zu den bioverfüg-
baren Metallen aufwiesen, muss dies nicht zwingend bedeuten, dass die Metalle ohne Ein-
fluss auf die Peroxidase-Aktivitäten waren. Laborstudien haben gezeigt, dass bereits geringe 
Konzentrationen Eisen (d.h. katalytische Mengen) ausreichen, um die Funktion und Syn-
these der hämhaltigen Enzyme zu gewährleisten (Baldrian 2006, Hofrichter et al. 2010). Das 
in höherer Konzentration erforderliche Mangan ist natürlicherweise in ausreichender Menge 
in Holz und Borke21 enthalten, um seine Funktion als Redoxmediator erfüllen zu können 
(Hofrichter 2002). 
Neben den Metallen (Kupfer, Eisen, Mangan) stellt der pH-Wert eine wichtige Einflussgröße 
bezüglich des Ligninabbaus und der Ausprägung entsprechender oxidativer Enzymaktivitä-
ten dar (Baldrian et al. 2016, Arnstadt et al. 2016a). Die im Rahmen des vorliegenden Da-
tensatzes ermittelten pH-Werte (in einem Bereich von 3,8–7,3) fielen ähnlich aus wie frühere 
Messungen von Arnstadt et al. (2016a) und Kahl et al. (2017) in einem ähnlichen Kontext. 
Es wurden dabei signifikante Unterschiede zwischen den Baumarten, Laub- und Nadelholz 
sowie Splint- und Kernholz (ANOVA, Punkt 4.2.1) gefunden und damit die Hypothese H1a/b 
weiter bestätigt. Mehrheitlich wurden in den Totholzproben saure pH-Werte vorgefunden 
(Bereich pH 4,0 bis 5,0), bei denen Lac und Peroxidasen (LiP, VP, MnP) optimal arbeiten 
(Glenn und Gold 1985, Tuor et al. 1995, Kirk und Cullen 1998, Baldrian 2006, Hofrichter 
et al. 2010). Dieser Befund wird durch die positive Korrelation (p < 0,05) der Aktivitäten 
von Lac und GenP mit den pH-Werten gestützt, was jedoch nicht für die MnP-Aktivitäten 
gilt. Im Koniferenholz wurden im Vergleich zu den Laubbäumen niedrigere pH-Werte (pH 
3,8 bis 4,6) gefunden, was mit Literaturangaben, u.a. von Jung und Roffael (2002) und Arn-
stadt et al. (2016a), übereinstimmt. Ebenso kann dieses Ergebnis im Zusammenhang mit der 
bevorzugten Besiedlung von Nadelholz durch Braunfäulepilze und der damit einhergehen-
den Ausscheidung größerer Mengen organischer Säuren (vor allem Oxalsäure) gesehen wer-
den (Shimada et al. 1997, Baldrian 2008). Auch Weißfäulepilze säuern ihre Habitate mittels 
Dicarbonsäuren (Äpfelsäure, Oxalsäure, Fumarsäure) aktiv an (Hofrichter et al. 1999a,                     
                                                 
21 Da dem Mangan eine Schlüsselfunktion bei der Photosynthese (Wasserspaltung) zukommt, wird es von 




Mäkelä et al. 2002). Die geringen oxidativen Enzym-Aktivitäten, die im Nadelholz gemes-
sen wurden, deuten allerdings eher auf eine bevorzugte Besiedlung durch Braunfäulepilze 
hin, da diese keine solche Aktivitäten sekretieren (Hibbet und Donoghue 2001, Hatakka und 
Hammel 2010, Kubicek 2012, Riley et al. 2014). Auf diesen interessanten Zusammenhang 
soll an anderer Stelle (Punkt 5.2) noch ausführlicher eingegangen werden. 
 
5.1.2.2 Cellulolytische und hemicellulolytische Enzyme 
Wie bereits erwähnt, gibt es kaum Studien zu hydrolytischen Enzymaktivitäten im natürli-
chen Totholz. Die meisten veröffentlichten Untersuchungen bezogen sich auf Böden oder 
Bodenstreu (Eivazi und Tabatabai 1988, Deng und Tabatabai 1994, Sinsabaugh et al. 2008), 
auf Laborstudien mit Weizenstroh oder Flüssigmedien (Scháněl et al. 1971, Lindahl und 
Finlay 2006, Valášková und Baldrian 2006, Eichlerová et al. 2015) oder auf das Totholz in 
der unmittelbaren Umgebung von Fruchtkörpern (Větrovský et al. 2011). Daher ist es 
schwierig die hier vorgestellten Daten und Analysen zu cellulolytischen und hemicelluloly-
tischen Enzym-Aktivitäten in angemessener Weise mit früheren Studien zu vergleichen. Die 
verschiedenen in dieser Arbeit gemessenen hydrolytischen Enzyme sind nicht nur als zent-
rale Werkzeuge des Polysaccharidabbaus (Cellulose, Hemicellulosen/Xylan) von Bedeu-
tung, einige spielen auch eine Rolle für die Mineralisation des organischen Stickstoffs (N) 
und Schwefels (S) sowie für die Freisetzung von Phosphat (P) (Sinsabaugh et al. 1991/2008). 
Die kontinuierliche Generierung von Kohlenstoff- und Stickstoffquellen (Zucker, Amino-
säuren) ist Grundlage für katabolische und anabolische Prozesse des pilzlichen Metabolis-
mus (u.a. Energiestoffwechsel, Proteinsynthese). Das zuvor beschriebene Aktivitätsmuster 
für die oxidativen Enzyme, nämlich dass im Laub- und Splintholz tendenziell höhere Akti-
vitäten zu finden waren, wurde in ähnlicher Weise auch für die Hydrolasen beobachtet. 
Verschiedene cellulolytische Enzymsysteme von Pilzen wurden in Laborexperimenten (z.B. 
Hypholoma fasciculare, Pleurotus ostreatus) (Valášková und Baldrian 2006, Valášková et 
al. 2007) oder genetischen Studien (z.B. Phanerochaete chrysosporium, Phlebiopsis                 
gigantea) (Kellner und Vandenbol 2010, Edwards et al. 2011, Floudas et al. 2012, Hori et 
al. 2014) untersucht. Dabei wurde ermittelt, welche Hydrolasen in welcher Zahl in Pilzge-
nomen zu finden sind und unter welchen Bedingungen sie exprimiert und sekretiert werden 
(Hori et al. 2013/2018). Der natürliche Cellulose- und Hemicelluloseabbau erfolgt synergis-
tisch durch Sets verschiedener hydrolytischer Enzyme. Für den effizienten Abbau der Cel-




verschiedene Cellulasen, die die Cellulose-Ketten an unterschiedlichen Positionen angrei-
fen, verantwortlich. Solche Cellulase-Systeme umfassen entsprechend ihrer Spezifität drei 
Enzymgruppen: (1) Endo-1,4-β-Glucanase, (2) Cellobiohydrolase (CBH) und (3) 1,4-β-Glu-
cosidase (Wood 1985,Valášková und Baldrian 2006, Sinsabaugh et al. 2008, Rytioja et al. 
2014a). Im Unterschied zur Cellulose, die als Homopolymer nur aus Glucose-Monomeren 
und β-1,4-glycosidische Bindungen besteht (vgl. Punkt 1.6.1), ist für den Abbau der Hemi-
cellulosen ein breiteres Spektrum hydrolytischer Enzyme erforderlich (Pérez et al. 2002, 
Rytioja et al. 2014a). Um das Rückgrat von Xylan und Glucomannan, den beiden häufigsten 
Formen der Hemicellulose, in kleinere Einheiten zu spalten, werden Endo-1,4-β-Xylanase, 
β-1,4-Xylosidase, β-1,4-Glucuronidase und α-Mannosidase benötigt (Kirk und Cow-
ling1984, Valášková und Baldrian 2006, Baldrian 2008, Nacke et al. 2012). Die vollständige 
Zerlegung beider Polymere, vor allem der heterogenen Seitenketten, erfordert diverse wei-
tere Enzyme; diese wurden jedoch in den hier durchgeführten Analysen nicht berücksichtigt. 
Im Unterschied zur räumlichen und zeitlichen Heterogenität und Variabilität der oxidativen 
Enzym-Aktivitäten wurden cellulolytische/hemicellulolytische Aktivitäten in nahezu jeder 
Baumart gefunden, allerdings mit signifikanten Unterschieden zwischen Laub- und Nadel-
bäum sowie zwischen Splint- und Kernholz, was wiederum die in Hypothese H1a/b ge-
machten Annahmen stützt. Des Weiteren wurden positive Korrelationen einiger Enzyme 
(z.B. Endo-Cellulase, Endo-Xylanase, CBH, Chitinase, Phosphatase, Peptidase) in Bezug 
auf die gemessenen pH-Werte gefunden. Zusammenhänge zwischen hydrolytischen Enzym-
Aktivitäten und pH-Werten wurde bereits in verschiedenen Bodenstudien (Frankenberger Jr. 
und Johanson 1982, Eivazi und Tabatabai1977/1988) sowie, bezüglich oxidativer Aktivitä-
ten, im natürlichen Totholz der Exploratorien festgestellt (Arnstadt et al. 2016a, Purahong 
et al. 2016/2018b). 
Für die Enzyme α-Mannosidase, α-Arabinosidase, β-Glucuronidase und Sulfatase wurden 
keine oder nur geringe Aktivitäten gemessen (vgl. Punkt 4.1.2 Tab. 7). Vergleichbare Mes-
sungen im Totholz, die die hier gemachten Befunde stützen könnten, sind aus der Literatur 
nicht bekannt; entsprechende Untersuchungen liegen jedoch zu Boden und Flüssigkulturen 
vor (Zouchová et al. 1976, Karimi und Ward 1988, Deng und Tabatabai 1997). Im Fall der 
Sulfatase beziehen sich die Daten in erster Linie auf Arylsulfatase-Aktivitäten (E.C 3.1.6.1) 
und zeigen, dass dieses Enzym positiv mit organischem Kohlenstoff und dem pH-Wert kor-
reliert ist (Deng und Tabatabai 1997, Klose et al. 1999). Dieser Zusammenhang wurde an-




von Sinsabaugh et al. (1993) zu Sulfatasen im Holz. Dabei muss allerdings bedacht werden, 
dass es sich bei den Arylsulfatasen um typische tierische Enzyme handelt, die Zucker-                    
Sulfatide (z.B. Cerebroside) spalten und in Mikroorganismen nur selten vorkommen (Mraz 
et al. 1976, Sarosiek et al. 2004, Toesch et al. 2014). Bezüglich der α-Mannosidase, die u.a. 
in den Abbau von Lektinen und glykosylierten Proteinen beteiligt ist (Ladevèze et al. 2017), 
wiesen Zouchová et al. bereits 1976 nach, dass in Kulturen des Porlings Phellinus abietis 
höhere Aktivitäten im umgebenden Medium im Vergleich zum Mycel des Pilzes zu finden 
waren.  
Die hier präsentierten Ergebnisse zur α-L-Arabinosidase wichen von den typischen Vertei-
lungsmustern der übrigen Hydrolasen ab. So ist unklar, weshalb die Aktivitäten gerade im 
Kernholz der Laubbaumarten und vor allem in Tilia erhöht waren. Eine mögliche Erklärung 
könnte in der unterschiedlichen Holzchemie der Baumarten zu finden sein (Anhang). Xylan 
als Hauptkomponente der Laubholz-Hemicellulosen verfügt über verschiedene Seitenketten, 
die u.a. durch die α-L-Arabinosidase angegriffen werden (Kaji et al. 1965/1967, Karimi und 
Ward 1988, Shi et al. 2013). Dadurch werden Arabinan-Einheiten vom nicht-reduzierenden 
Ende der entsprechenden Ketten abgespalten (Karimi und Ward 1988, Poutanen 1988). Ver-
schiedene Laboruntersuchungen haben die Isolierung von α-L-Arabinosidasen aus Bakterien 
(z.B. Bacillus subtilis, Clostridium felsineum, Streptomyces sp.) oder Pilzen (z.B. Tricho-
derma reesei, Aspergillus sp.) gezeigt, die ein gewisses Potential für den Einsatz im indust-
riellen Lebensmittel-Sektor bieten (Voragen 1989, Karimi und Ward 1988, Poutanen 1988, 
Fox und Stepaniak 1993). Aussagen zum Vorkommen des Enzyms in natürlichem Totholz 
sind der Literatur jedoch nicht zu entnehmen.  
Die z.T. hohen Phosphatase-Aktivitäten, vor allem im Splintholz der Laubbaumarten, kön-
nen ebenfalls nicht in adäquater Weise in Bezug zu Literaturbefunden gesetzt werden, da 
entsprechende Studien zum Totholz fehlen. Einige entsprechende Befunde liegen aber wie-
derum zum Boden vor (Eivazi und Tabatabai 1977, Olander und Vitousek 2000, Sinsabaugh 
et al. 2008, Nannipieri et al. 2011). Wie im Boden ist auch im Holz der Phosphor limitiert 
(Meerts 2002), jedoch tragen mikrobielle Phosphatasen aktiv dazu bei, Phosphat aus Nukle-
insäuren, Phospholipiden oder anderen Phosphorsäureestern freizusetzen (Olander und 
Vitousek 2000, Sinsabaugh et al. 2008, Nannipieri et al. 2011). Die hier ermittelten Phos-
phatase-Aktivitäten fielen gegenüber anderen hydrolytischen Aktivitäten recht hoch aus (bis 
zu 52 mU g-1). Berücksichtigt man, dass in Bodenuntersuchungen pH-Optima für Phospha-




insgesamt ein schlüssiges Bild. So fallen im Ganzen betrachtet die pH-Werte in den Tot-
holzproben relative niedrig („sauer“) aus, z.B. pH 5,3-7,3 und 5,9-6,2 in Populus bzw. Fraxi-
nus, was offensichtlich im Zusammenhang mit den generell hohen Enzym-Aktivitäten in 
beiden Baumarten steht. Diese Beobachtung wird durch die positive Korrelation der pH-
Werte mit der Aktivitäten der sauren Phosphatase (p = 0,035) weiter gestützt. Darüber hinaus 
ließen sich signifikante Zusammenhänge zwischen der sauren Phosphatase und den einzel-
nen Baumarten, Laub- und Nadelholz sowie Splint- und Kernholz nachweisen. 
Auch die Aktivitäten wichtiger cellulolytischer und hemicellulolytischer Enzyme können 
nur in Relation zu vereinzelten Totholzstudien diskutiert werden. Eine Studie von Kahl et 
al. (2017) aus dem Beprobungsjahr 2012 des BELongDead-Experiments wies u.a. Daten zur 
Endo-Cellulase (Cell) und Endo-Xylanase (Xyl) aus. Die Autoren bestimmten darin die 
höchsten Aktivitäten beider Enzym-Typen für die Stämme von Carpinus (Cell 64,5 mU g-1, 
Xyl 33,4 mU g-1), Populus (Cell 64,2 mU g-1, Xyl 17,9 mU g-1) und Acer (Cell 57,2 mU g-1, 
Xyl 42,1 mU g-1). Diese Ergebnisse entsprechen nur teilweise den hier, zwei Jahre später, 
erhobenen Daten. Neben Carpinus (Cell: Splint 112 mU g-1, Kern 28 mU g-1; Xyl: Splint 
103 mU g-1, Kern 24 mU g-1) wurden einzig in Tilia (Cell: Splint 110 mU g-1, Kern 134 mU 
g-1; Xyl: Spint 128 mU g-1, Kern 157 mU g-1; vgl. 4.1.2) nennenswert höhere Aktivitäten für 
Endo-Cellulase und Endo-Xylanase ermittelt; im Fall von Populus und Acer war dies hin-
gegen nicht ersichtlich. Ähnliche Aktivitäten der Endo-Glucanase, Endo-Xylanase, Cellobi-
ohydrolase, β-Glucosidase und β-Xylosidase wurden von Valášková et al. (2007, 2009) für 
Totholz von Fagus und Betula aus der unmittelbaren Umgebung von Fruchtkörpern der              
agarikalen Pilze Hypholoma fasciculare und Rhodocollybia butyracea berichtet sowie von                  
Větrovský et al. (2011) für Fruchtkörper des Zunderschwamms (Fomes fomentarius). 
Die cellulolytischen und hemicellulolytischen Enzym-Aktivitäten in Tilia waren deutlich 
höher als in den übrigen Baumarten, was u.a. daran liegen kann, dass Lindenholz bekannter-
maßen weich und leicht angreifbar ist (www.wald-in-not.de/download13/linde.pdf). Ein wei-
tere Ursache könnte auch hier im pH-Wert zu suchen sein, da dieser – wie bereits erwähnt – 
eine hohe Aussagekraft besitzt (vgl. Punkt 5.1.2.1). In der Literatur werden für Cellulasen 
pH-Optima von 5,5 bis 6,0 genannt (Eivazi und Tabatabai 1988, Deng und Tabatabai 1994); 
dies würde sich zum einen mit den hier in Tilia-Proben gemessenen Werten zwischen 5,8 
und 5,9 decken und zum anderen die positiven Korrelationen von β-Glucosidase (p = 0,004) 
und Endo-Xylanase (p = 0,0007) mit dem pH-Wert erklären. Zumeist beziehen sich Studien 




1961, Baldrian et al. 2005) oder Bodenuntersuchungen (Eivazi und Tabatabai 1988, Deng 
und Tabatabai 1994). So veröffentlichten Valášková und Baldrian (2006) Daten einer Studie 
zu holzzersetzenden Pilzen (Pleurotus ostreatus, Trametes versicolor und Piptoporus betu-
linus), die auf sterilem Weizenstroh wuchsen, wobei die gefundenen Aktivitäten z.T. das 10- 
bis 100-fache der hier im natürlichen Holz gemessenen Werte erreichten. Dies ist nicht wei-
ter verwunderlich, da die im Labor verwendeten Bedingungen gegenüber denen im natürli-
chen Totholz vielfach optimiert sind und der Konkurrenzdruck durch andere Pilze und Bak-
terien entfällt.  
Chitinasen (β-N-Acetylhexosaminidase) und Peptidasen (Leucin-Aminopeptidase) spielen 
eine bedeutende Rolle bei der Mobilisierung und dem Recycling von organischem Kohlen-
stoff und Stickstoff, wobei das Chitinase-System insgesamt weniger erforscht ist als das 
Phosphatase-System (Watkinson et al. 2001, Sinsabaugh et al. 1993, 2008). Auch hier lag 
der Fokus von Freilandstudien auf Bodenuntersuchungen (Ueno et al. 1991, Olander und 
Vitousek 2000, Sinsabaugh et al. 2008, Cenini et al. 2016). In der vorliegenden Arbeit wur-
den beide Enzyme mit unterschiedlichen Aktivitäten in den Baumarten sowie in Splint- und 
Kernholzproben gefunden. Erstaunlicherweise wurden in einer Studie von Větrovský et al. 
(2011) extrem hohe Chitinase-Aktivitäten im Totholz von Betula pendula und Fagus syl-
vatica gemessen, die um das 1000-fache höher ausfielen (inwieweit hier möglicherweise um 
den Faktor ×1000 falsch kalkuliert wurde, ist allerdings offen). 
Pilzliche Chitinasen haben verschiedene Funktionen und sind u.a. in die Prozesse der Ernäh-
rung, Morphogenese und sexuellen Entwicklung involviert (Hamid et al. 2013). Die leicht 
erhöhten Chitinase-Aktivitäten in Tilia, Populus und Carpinus deuten auf ein effektives 
Stickstoff-Recycling aus dem Chitin-Polymer hin und sind wahrscheinlich Ausdruck der 
Gesamtaktivität der pilzlichen Gemeinschaft. Gebundener Stickstoff liegt vor allem in Form 
von Aminosäuren in den Proteinen und im N-Acetylglucosamin des Chitins vor, wobei Pilze 
in der Lage sind, Stickstoff aus eigenen und fremden, abgestorbenen Hyphen zurückzuge-
winnen (Gooday et al. 1992, Lindahl und Finlay 2006, Watkinson et al. 2006). Eine weitere 
Funktion erfüllt die Chitinase bei der Abwehr von Konkurrenten durch Bildung der inhibi-
torischen Verbindungen Allosamidin und PUGNAc22. Dieser Zusammenhang wurde in ver-
schiedenen Studien bereits in den 1990igern gezeigt (Ueno et al. 1991, Hodge et al. 1996). 
                                                 
22 PUGNAc oder (2-Acetamido-2-deoxy-D-glucopyranosylidene)aminophenylcarbamat ist ein spezifischer 




Auch Peptidasen (Aminopeptidase) spielen in verschiedenen physiologischen und patholo-
gischen Prozessen eine Rolle (Banerjee et al. 1995). Hierzu zählen die Regulierung anderer 
Enzyme (Dosoretz et al. 1990) oder der Protein-Katabolismus an sich (Watkinson et al. 
1981, Banerjee et al. 1995, Kudryavtseva et al. 2008). Bisherige Untersuchungen kon-
zentrierten sich vor allem auf die Isolierung und Charakterisierung proteolytischer Enzyme 
aus verschiedenen filamentösen Pilzen und Hefen (Banerjee et al. 1995, Nampoothiri et al. 
2005, Kudryavtseva et al. 2008); über ihr Auftreten und ihre Funktion beim Totholzabbau 
ist jedoch nichts bekannt. Studien von Kalisz et al. (1987), Vanables und Watkinson (1989) 
sowie Dunaevsky et al. (2006) zu pilzlichen Reinkulturen ergaben omnipräsente Protease-
Aktivitäten, z.B. in Pleurotus ostreatus (WRF), Agaricus bisporus (Streuzersetzer) und                  
Serpula lacrimans (BRF), wobei die untersuchten Enzyme stark abhängig waren vom pH-
Wert und genutzten Substrat. Ähnliche Befunde zur Aminopeptidase-Aktivität stammen von 
Banerjee et al. (1995), Caporale et al. (1996) und Nampoothiri et al. (2005), die Trametes 
trogii (WRF), Trichoderma harzianum sowie verschiedene Aspergillus-Stämme (Schimmel) 
in Reinkultur untersuchten; in Studien zum Boden wurden ebenfalls entsprechende Aktivi-
täten gefunden (Sinsabaugh et al. 2008). Signifikante Unterschiede in den Aktivitäten beider 
Enzyme wurden zwischen Laub- und Nadelholz sowie zwischen Splint- und Kernholz beo-
bachtet, jedoch wies nur die Chitinase signifikante Unterschiede zwischen den 13 Baumarten 
auf. Außerdem korrelierte die Pilzbiomasse (p < 0,05) und der pH-Wert (Chitinase p < 0,05, 
Peptidase p = 0,014) positiv mit den Aktivitäten von Chitinase bzw. Peptidase. Mögliche 
Zusammenhänge in Hinblick auf das pH-Optimum wie sie für die Aminopeptidase gezeigt 
wurden (Optimum im Basischen; Banerjee et al. 1995), konnten in der vorliegenden Arbeit 
nicht beobachtet werden; die gemessenen pH-Werte lagen eher im sauren Bereich. Obgleich 
der pH mit beiden Enzymen positiv korrelierte, steht er offensichtlich nicht im Zusammen-
hang mit den beobachteten Werten. Der geringfügig basische pH-Wert (7,3) im Splintholz 
von Populus bedingte keinen Zusammenhang mit der ermittelten Aminopeptidase-Aktivität.  
Zusammenhänge zwischen cellulolytischen und hemicellulolytischen Enzym-Aktivitäten 
und der bakteriellen Artengemeinschaft wurden in der Studie von Moll et al. (2018), auf 
Basis der vorliegenden Daten, nicht gefunden. Somit scheinen, neben den oxidativen                   
Enzym-Aktivitäten, auch die Aktivitäten der Hydrolasen hauptsächlich pilzlichen Ursprungs 





5.2 Die pilzliche Artengemeinschaft 
Für den Totholzabbau ist es wichtig zu wissen, welche Pilze sich auf und im Holz ansiedeln, 
welche Faktoren ihre Diversität (Artenvielfalt) beeinflussen und wie die Pilze den Abbau 
steuern (Fluhr-Meyer 2018). Wesentliche Faktoren für die Zusammensetzung und Vielfalt 
der Pilzgemeinschaft sind u.a. die Baumart, die Menge an Totholz, der Standort sowie die 
Temperatur und der Zersetzungsgrad (Harmon et al. 1986, van der Wal et al. 2007, Zhou et 
al. 2007). Jedoch gibt es weitaus mehr Faktoren die im unmittelbaren Zusammenhang mit 
dem Totholzabbau stehen. Beispielweise haben Studien von Gossner et al. (2014), Seibold 
et al. (2016) und Kahl et al. (2017) gezeigt, dass Arthropoden (z.B. Käfer) ebenfalls zur 
Ausprägung der Pilzgemeinschaft beitragen und, neben den Bakterien (und Archaeen), deren 
Gemeinschaftsstruktur beeinflussen (Hoppe et al. 2014, Moll et al. 2018). 
Die Zusammensetzung und Artenzahl der molekularen Pilzgemeinschaft (molecular fungal 
community) wurde in der vorliegenden Arbeit detailliert untersucht, um daraus Rückschlüsse 
auf bestehende Unterschiede in den extrazellulären Enzym-Aktivitäten und damit auf die 
Holzzersetzung zu ziehen. Aus dem Gesamtdatensatz der analysierten Totholzproben wur-
den 1.251 pilzliche OTUs mit einer mittleren Artenzahl von 110 ± 49 pro Probe ermittelt. 
Vergleichbare Artenzahlen wurden mittels 454-Pyrosequenzierung in Totholz-Studien von 
Hoppe et al. (2016), Kurbatová et al. (2012), Mäkipää et al. (2017), Ovaskainen et al. (2013) 
und Purahong et (2018a) gefunden. Unter Verwendung aktueller Illumina MiSeq-NGS-An-
sätze (bei denen ca. 200 bis 250 Arten pro Probe erfasst wurden) kamen Baldrian et al. (2016) 
und van der Wal et al (2017) zu ähnlichen Befunden. Jedoch sei darauf hingewiesen, dass 
solche Zahlen stark von der verwendeten Sequenzierungstiefe und der bioinformatischen 
Pipeline abhängen (z.B. von den Clustering-Algorithmen und der Aussonderung „seltener“ 
OTUs). Auch die untersuchte Abbauklasse spielt eine wichtige Rolle, da im Verlauf des 
Zersetzungsgeschehens die Artenzahlen zunehmen können (Ihrmark et al. 2012, Mäkipää et 
al. 2017). So publizierten Purahong et al. (2018a) einen Datensatz auf Basis 454-pyrose-
quenzierter Proben aus dem BELongDead-Experiment des Jahres 2012, der 297 Stämme 
von elf Baumarten erfasste und 1.254 OTUs bei einer mittleren Artenzahl zwischen 22 und 
42 pro Stamm lieferte (bei einer Sequenztiefe von ca. 3.000 pro Probe). Ähnliche OTU-
Zahlen sind auch aus Studien zu Picea bekannt geworden (61 Stämme, 1.990 OTUs, 
Mäkipää et al. 2017; 28 Stämme, 1.910 OTUs, Ottosson et al. 2015). Daten in einem ähnli-
chen Kontext, die mittels Illumina MiSeq erhoben wurden, publizierten van der Wal et al. 




Splint- und Kernholz) untersucht, wobei 2.080 OTUs gefunden wurden. Die Daten der vor-
liegenden Arbeit ergaben zwar eine etwas geringere mittlere OTU-Zahl (ca. 1.250), jedoch 
war die Sequenztiefe, etwa verglichen mit Purahong et al. (2018a), deutlich höher (ca. 
11.500 Sequenzen pro Probe). 
Ökologische Daten zu holzzersetzenden Pilzen in europäischen Wäldern basierten lange Zeit 
auf der Erfassung von pilzlichen Fruchtkörpern und deren Monitoring (Jonsson et al. 2005, 
Ódor et al. 2006, Blaser et al. 2013). Die gewonnenen Daten spiegelten jedoch nur die fruk-
tifizierende, d.h. die gerade sexuell aktive Gemeinschaft der „Großpilze“ zu einem bestimm-
ten Zeitpunkt wider. Im Unterschied zu solchen Fruchtkörper basierten Momentaufnahmen 
(Baber et al. 2016, Krah et al. 2018) erfassen die DNA-basierten molekularen Methoden 
auch die „versteckte“ pilzliche Diversität (hidden fungal diversity; Kurbatová et al. 2012, 
Rajala et al. 2010/2012). Neben den fruktifizierenden Arten werden dabei auch seltene, un-
scheinbare und nicht fruktifizierende Arten einschließlich vieler sogenannter „Mikropilze“23 
(Gravesen et al. 1994), anamorphe Schimmel- und Hefepilze sowie bereits abgestorbene 
Mycelien mit erfasst (Hoppe et al. 2016, Baldrian et al. 2016). Vergleichende Studien hierzu 
belegen, dass aufgrund unterschiedlicher Strategien der Pilze bei der Fruchtkörperbildung 
(zeitliche Häufigkeit, Größe, Fruchtkörperzahl) die Anzahl der molekular erfassten Pilze 
(OTUs), die der fruktifizierten Arten deutlich übersteigt. Die höchsten Zahlen fruktifizieren-
der Arten wurde für mittlere Zersetzungsgrade beschrieben (Ódor et al. 2006, Ovaskainen et 
al. 2013). Allerdings haben vergleichende Studien gezeigt, dass die molekulare pilzliche 
Diversität zu diesem Zeitpunkt deutlich höher ist (Rajala et al. 2012, Hoppe et al. 2016). 
Diese unterschiedlichen Artenzahlen können u.a. durch die Präsenz pilzlicher Mycelien 
lange vor und nach der Bildung der Fruchtkörper erklärt werden; dies gilt insbesondere für 
„kurzlebige“ agarikale Fruchtkörper (z.B. Mycena, Marasmius, Hypholoma, Kuehneromy-
ces, Galerina, etc.; Moore et al. 2008, Rajala et al. 2011, Kubartová et al. 2012, Dörfelt und 
Ruske 2014); d.h. ein Fehlen von Fruchtkörpern auf Totholz bedeutet mitnichten das Fehlen 
von Pilzen in diesem Lebensraum (Parfitt et al. 2010). Da DNA-basierte Methoden ein brei-
tes Spektrum der pilzlicher Diversität in einem recht weiten Zeitfenster erfassen, müssen 
entsprechende Ergebnisse aber immer auch kritisch betrachtet werden. Unterschätzt das 
Fruchtkörper-Monitoring die tatsächliche Artenzahl in der Regel, so tendieren molekulare 
                                                 
23 Nicht zuletzt gehört der im Totholz häufige und im Kontext der vorliegenden Arbeit sequenzierte Sodario-




Ansätze eher zu ihrer Überschätzung, da die OTU-Zahlen eben auch abgestorbenes und phy-
siologisches inaktives Mycel berücksichtigen, was wiederum dem langsamen Zerfall der 
DNA geschuldet ist (Purahong und Krüger 2012). Dadurch reichert sich die DNA abgestor-
bener Pilze mit fortschreitender Zersetzung des Holzes an, was die molekulare Analyse der 
pilzlichen Artengemeinschaft erschwert. Aus diesem Grund sollten pilzökologische Studien, 
wenn möglich, sowohl auf klassische Fruchtkörper basierte als auch auf molekulare Metho-
den der Arterfassung zurückgreifen. Vor dem zeitlichen Hintergrund der Totholzzersetzung 
sei an dieser Stelle nochmals darauf hingewiesen, dass die vorgestellten Daten, die nach 
sechs Jahren erhoben wurden, immer noch zur fortgeschrittenen Initialphase24 des Abbaus 
gerechnet werden müssen (Kahl et al. 2017). 
Bisherige Untersuchungen zur pilzlichen Artengemeinschaft konzentrierten sich auf wenige, 
meist häufige und forstwirtschaftlich besonders relevante Baumarten wie Picea abies (Ku-
bartová et al. 2012, Rajala et al. 2012, Ottosson et al. 2015), Fagus sylvatica (Hoppe et al. 
2016), Larix kaempferi und Quercus robur (van der Wal et al. 2015/2017). In der vorliegen-
den Arbeit wurden erstmalig parallele Analysen zur Struktur der pilzlichen Gemeinschaft in 
13 unterschiedlichen und z.T. weniger häufigen Baumarten bei gleichzeitiger Differenzie-
rung zwischen Splint- und Kernholz vorgenommen. In Übereinstimmung mit früheren mo-
lekularen (Purahong et al. 2018b) und Fruchtkörper basierten Untersuchungen (Rajala et al. 
2010, Baber et al. 2016, Krah et al. 2018), wurden auch hier signifikante Effekte der Baumart 
auf die pilzliche Artenzahl (ANOVA, Punkt 4.3.3) und Zusammensetzung der Pilzgemein-
schaft (NMDS, Punkt 4.3.1) beobachtet. Dies bestätigt den ersten Teil der in Hypothese H2 
gemachten Annahme, nämlich dass aus den physikochemischen Besonderheiten der 13 
Baumarten signifikante Unterschiede hinsichtlich Artenzahl und Zusammensetzung der pilz-
lichen Biozönose resultieren. Darüber hinaus ergaben sich signifikante Unterschiede zwi-
schen den sich zersetzenden Laub- und Nadelbaumarten, was sich durch holzchemische Un-
terschiede und/oder die Adaptation der Pilzgemeinschaft und ihrer biokatalytischen Abbau-
instrumente (z.B. mittels unterschiedlicher Holzfäule-Typen) erklären lässt. Dabei fielen die 
beobachtete Unterschieden zwischen Laub- und Nadelholz ähnlich wie in der Studie von 
Purahong et al. (2018b) aus (d.h. unterschiedliche Zusammensetzung der Pilzgemeinschaft 
                                                 
24 In der Studie von Kahl et al. (2017) wurden erstmals Abbauraten für die hier untersuchten 13 Baumarten 
gezeigt. Dabei wurden generell niedrige Abbauraten für die Nadelhölzer ermittelt. Hohe Abbauraten wurden 
für Carpinus betulus und Fagus sylvatica gefunden, was möglicherweise auf die Optimalphase hindeutet. 
Mehrheitlich wurden jedoch niedrige Abbauraten ermittelt, was eher auf die Initialphase hindeutet. Wenig 




und Unterschiede in den molekularen Arten-/OTU-Zahlen). Auch die Studien von Hoppe et 
al. (2016) zu Fagus sylvatica und Picea abies sowie von van der Wal et al. (2017) zu Larix 
kaempferi und Quercus rubra wiesen deutliche Effekte der Baumarten nach. 
Auf der anderen Seite wurden zwischen Splint- und Kernholz der 13 Baumarten keine sig-
nifikanten Unterschiede bezüglich der pilzlichen Artenzahl und der Struktur der Pilzbio-
zönose beobachtet. Die entsprechende Aussage der Hypothese H2 ließ sich somit nicht be-
stätigen. Van der Wal et al. (2017) wiesen hingegen für Splint- und Kernholz von Larix- und 
Quercus-Stämmen Unterschiede in der Pilzgemeinschaft nach, wobei diese nach drei Jahren 
Zersetzung für Larix nahezu gleich blieben, während sie im Quercus-Holz abnahmen. Wei-
tere belastbare Informationen über Unterschiede in der molekularen Pilzgemeinschaft von 
Splintholz und Kernholz sind in der Literatur kaum zu finden. In der vorliegenden Arbeit 
wurden keine signifikanten Unterschiede in den Pilzgemeinschaften gefunden, wenn nur 
Baumarten mit ausgeprägtem Kernholz betrachtet wurden (d.h. Fraxinus, Prunus, Quercus, 
Larix, Pinus, Pseudotsuga). Offensichtlich besiedelten die verschiedenen Pilzarten nach 
sechs Jahren Zersetzung die zerfallenen Stämme zunächst peripher und wuchsen dann bis in 
das innere Kernholz; eine Besiedlung in umgekehrte Richtung hat offensichtlich nicht statt-
gefunden. Als Folge entwickelte sich eine ähnliche Pilzgemeinschaft innerhalb des gesamten 
Stammes, jedoch mit deutlichen Unterschieden bezüglich der pilzlichen Biomasse und der 
daraus resultierenden Enzym-Aktivitäten (vgl. Punkt 4). Dadurch erscheinen viele Parame-
ter im Splintholz gegenüber dem Kernholz erhöht. Kahl et al. (2017) zeigten, dass Baumar-
ten mit ausgeprägtem Kernholz negativ mit der Abbaurate der 13 Baumarten korreliert wa-
ren. Das Kernholz enthält weniger Sauerstoff und höhere Mengen an toxischen Sekundär-
metaboliten (Phenole, Tannine, Stilbene, etc.), die das pilzliche Wachstum hemmen, als das 
Splintholz (Dix und Webster 1995). Vermutlich werden die Aktivitäten und das Wachstum 
der gesamten Pilzbiozönose in solchen Baumarten negativ beeinflusst, was aber nicht 
zwangsläufig zu einer strikten Trennung der pilzlichen Gemeinschaft(en) im Splint- und 
Kernholz führt. 
 
5.2.1 Dominierende Pilzfamilien, Pilzarten und ökophysiologische Pilz-
gruppen 
Auf der Ebene der molekularen Artenzahl (OTUs) dominierten die Ascomycota (61 %) ge-




nicht ersichtlich. Hier dominierten mit rund 50 % die Basidiomycota knapp über den Asco-
mycota mit 47 %. Der hier verwendete Datensatz ergab auf der Ebene der Sequenz- 
Abundanz für Asco- und Basidiomycota signifikante Unterschiede zwischen den 13 Baum-
arten, allerdings wurden wiederum keine Unterschiede bezüglich Splint- und Kernholz so-
wie zwischen Laub- und Nadelholz gefunden. Verschiedene andere Studien haben ebenfalls 
hohe relative Abundanzen der Basidiomycota in Fagus sylvatica und Picea abies erbracht 
(Rajala et al. 2012, Ottosson et al. 2015, Hoppe et al. 2016, Baldrian et al. 2016). Da nach 
sechs Jahren die Zersetzung der Totholzstämme schon deutlich vorangeschritten war, er-
scheint die Häufigkeit der Basidiomycota nicht weiter verwunderlich. Ascomycota sind ty-
pischerweise zu Beginn der Zersetzung präsent, wobei sie im weiteren Verlauf der Zerset-
zung sukzessive durch Basidiomycota verdrängt werden (Rajala et al. 2012, Kubartová et al. 
2012). 
Eine klar strukturierte Sukzession oder eine eindeutige Veränderung der Pilzbiozönose hin-
sichtlich der ökophysiologischen Fäule-Typen (WRF, BRF, SRF) konnte in dieser Studie 
jedoch nicht gezeigt werden. Andere Studien zur Sukzession von Pilzen während des Tot-
holzabbaus haben andererseits ergeben, dass die Abbauklasse einen signifikanten Einfluss 
auf die Artengemeinschaft haben kann (Lindner et al. 2011, Rajala et al. 2012, van der Wal 
et al. 2013/2015, Kahl et al. 2017). So konnte gezeigt werden, dass sich die Pilzgemeinschaft 
im Verlauf der Zersetzung ändert und dabei die Struktur sowie die chemische Zusammen-
setzung des Holzes entscheidenden Einfluss nehmen (Osono 2007, Rajala et al. 2011, Ku-
bartová et al. 2012, van der Wal et al. 2013).  
Die dominierende Pilzklasse im Totholz des BELongDead-Experiments waren die Agarico-
mycetes aus dem Phylum der Basidiomycota. Andere Studien stellten eine Dominanz dieser 
Klasse in Picea abies (Ottosson et al. 2015, Hoppe et al. 2016) sowie in Pinus tabulaeformis 
und Quercus aliena (Yuan et al. 2017) fest. Im hier analysierten Datensatz ließen sich 194 
Familien aus dem Superphylum der Dikarya (Ascomycota plus Basidiomycota) nachweisen; 
die am häufigsten vorkommenden Pilzfamilien waren die Helotiaceae (u.a. Ascocoryne sp., 
Hymenoscyphus sp.), Meruliaceae (Bjerkandera adusta, Phlebia rufa) und Polyporaceae 
(z.B. Trametes versicolor, Fomes fomentarius, Polyporus sp.). Eine ähnliche Häufigkeits-
verteilung bezüglich der Pilzfamilien im Totholz ermittelten Jönsson et al. (2008), Ottosson 
et al. (2015), van der Wal et al. (2015) und Hoppe et al. (2016). Einige Untersuchungen zur 
Struktur von Pilzgemeinschaften in Larix kaempferi, Picea abies, Pinus sp., Fagus sylvatica 




Verlauf des Abbauprozesses auftraten (Jönsson et al. 2008, Baldrian et al. 2016, Hoppe et 
al. 2016, van der Wal et al. 2016, Kahl et al. 2017). Nach sechs Jahren der Zersetzung do-
minierten nur in wenigen Fällen die gefundenen Pilzarten entweder im Splintholz (z.B. Phle-
bia rufa, Hypholoma capnoides) oder im Kernholz (z.B. Ascocoryne sarcoides).  
Der in der vorliegenden Arbeit dominierende Fleischrote Gallertbecher (Ascocoryne sarcoi-
des) gehört zu den Helotiaceae und ist letztlich verantwortlich für die Dominanz dieser Pilz-
familie. Der Moderfäulepilz (SRF) wächst vornehmlich im Kernholz und kann bereits endo-
phytisch in lebenden Bäumen auftreten, was auch für einige andere Pilze aus dieser Ver-
wandtschaft bekannt ist (Chapela und Boddy 1988, Parfitt et al. 2010, Stokland et al. 2012). 
A. sarcoides dominierte sowohl im Laubholz (Betula) als auch im Nadelholz (Pinus) und 
darüber hinaus im Kernholz von Fagus und Fraxinus. In anderen Untersuchungen wurde A. 
sarcoides ebenfalls vereinzelt gefunden, so in Fagus und Picea (Baldrian et al. 2016) sowie 
im Kernholz von Larix-Stämmen (van der Wal et al. 2016). 
A. sarcoides ist ein kompetitiver Cellulose-Zersetzer, der den antibakteriellen Wirkstoff     
Ascocorynin25 im Zuge des Sekundär-Metabolismus bildet (Roll-Hansen und Roll-Hansen 
1979, Quack et al. 1980, Gianoulis et al. 2012). Offensichtlich ist der Pilz adäquat an seine 
Totholz-Umgebung angepasst und in der Lage, schon vor dem völligen Absterben eines 
Baumes diesen von innen her zu besiedeln und dabei Konkurrenten abzuwehren. Im Ver-
gleich zu den WRF (43 % der Sequenz-Abundanz) wurden die SRF (15 %) wie A. sarcoides 
oder Hypoxylon rubiginosum nur in wenigen Totholzproben gefunden, dennoch dominierte 
A. sarcoides den Gesamtdatensatz. Obwohl die SRF eigentlich typische Laubholzbewohner 
sind (Hatakka und Hammel 2010), gibt es Hinweise, dass sie auch Nadelholz besiedeln kön-
nen (Schwarze et al. 1999). Hier hat sich gezeigt, dass die gefundenen SRF tatsächlich in 
der Hauptsache in den Laubbäumen (Betula, Fagus, Tilia, Fraxinus) präsent waren; nur in 
einem Fall wurden sie im Totholz von Larix gefunden. Hoppe et al. (2016) wiesen SRF in 
ihren Untersuchungen zum Totholz ebenfalls fast ausschließlich im Fagus-Totholz nach.  
Die zweithäufigste Pilzart war der Angebrandte Rauchporling (Bjerkandera adusta), der 
eine starke Weißfäule verursacht, über effiziente ligninolytische PODs verfügt und zur Pilz-
                                                 
25 Ascocorynin gehört zu den Terephenylchinonen [2,5-dihydroxy-3-(p-hydroxyphenyl)-6-phenyl-1,4-benzo-




familie der Meruliaceae gehört (Heinfling et al. 1998). Er dominierte generell die Totholz-
proben dieser Studie und erscheint als ein Indikator für mittlere Zersetzungsgrade. In ähnli-
cher Weise wiesen auch Baldrian et al. (2016) nach, dass B. adusta mit 89 % Sequenz- 
Abundanz das Totholz von Fagus sylvatica dominierte und dass die WRF mit im Mittel 52 
% tonangebend waren, was – gemeinsam mit den Ergebnissen der vorliegenden Arbeit – die 
Aussagen der Hypothese H4 eindrucksvoll bestätigt. 
Neben B. adusta bilden auch andere Arten der Meruliaceae (z.B. Phlebia spp., Phanerocha-
ete spp.), die allesamt WRF sind, verschiedene ligninolytische Peroxidasen, was den Ergeb-
nissen dieser Arbeit zu den entsprechenden Aktivitäten im Totholz entspricht und damit die 
Annahmen der Hypothese H3 bestätigt. Diese besagt, dass die Struktur der Pilzgemeinschaft 
einen signifikanten Einfluss auf die Bildung abbaurelevanter Enzym-Aktivitäten hat. Ver-
schiedene Untersuchungen zur molekularen Pilzgemeinschaft haben bereits die Dominanz 
der WRF nachgewiesen (Rajala et al. 2012, van der Wal et al. 2015, Hoppe et al. 2016). In 
der Studie von Rajala et al. (2012) waren Phellinus viticola und Phellinus nigrolimitatus 
(Hymenochaetaceae) die dominierenden Arten in Picea-Stämmen. Die Studie von van der 
Wal et al. (2015) zeigte ein gehäuftes Vorkommen von Phlebia radiata (Meruliaceae) in 
stark zersetztem Quercus-Totholz (in den Untersuchungen hier war jedoch das Quercus-
Totholz kaum zersetzt). Hoppe et al. (2016) beobachteten eine Dominanz des WRF Resini-
cium bicolor (Rickenellaceae) in Picea abies. Die beiden letztgenannten Pilzarten wurden 
auch in der vorliegenden Studie nachgewiesen, doch gehörten sie nicht zu den 20 häufigsten 
Arten (vgl. Tab. 15). 
Braunfäulepilze (BRF) wurden in der Initialphase der Zersetzung kaum gefunden und mach-
ten lediglich 3 % des Pilzbestandes bezogen auf den Gesamtdatensatz aus, was sich mit dem 
Ergebnis einer Studie von Baldrian et al. (2016; BRF 3,8 %) deckt. Der Fichtenporling Fo-
mitopsis pinicola, der zu den 20 häufigsten Pilzarten gehörte, dominierte lediglich in zwei 
Proben von Picea. Dieser Befund ist allerdings nicht verwunderlich, da BRF bevorzugt Na-
delholz besiedeln (Kubicek 2012). Dies könnte auch erklären, weshalb im Nadelholz signi-
fikant weniger Lac- und POD-Aktivitäten sowie weniger Pilzbiomasse gefunden wurden. 
Pilzarten wie F. pinicola sind als Pionierorganismen beschrieben worden (Jönsson et al. 
2008, Kubartová et al. 2012), wurden hier aber noch nach sechs Jahren der Zersetzung ge-
funden. Dies Ergebnis entspricht Befunden von Hoppe et al. (2016) und Mäkipää et al. 




Neben den drei wichtigen ökophysiologichen Pilzgruppen WRF, SRF und BRF, wurden 
auch vereinzelt Hefen (4 %, z.B. Coniochaeta sp., Candida sp.) und Ektomykorrhizapilze 
(ECM, z.B. Tricholoma sejunctum, Tomentella sp., Helvella crispa) in dieser Arbeit gefun-
den. Das Auftreten von ECM, gerade in der finalen Zersetzungsphase, ist ein bekanntes Phä-
nomen und wurde in verschiedenen früheren Studien beobachtet (Toljander et al. 2006, 
Rajala et al. 2012, Baldrian et al. 2016, Mäkipää et al. 2017). Jedoch fielen die relativen 
Abundanzen der ECM in diesem Datensatz gering aus, was sich mit Daten von Hoppe et al. 
(2016) deckt. Da hohe ECM-Abundanzen im abgebauten Totholz eher für Nadelwälder zu 
erwarten wären (Küffer et al. 2008), kann dieses Resultat auf den unterschiedlichen N-Ge-
halt von Laub- und Nadelwald-Ökosystemen zurückzuführen sein. So sind Nadelwälder und 
insbesondere die gut untersuchten borealen Wälder Skandinaviens, stärker N-limitiert 
(Näsholm et al. 1998), weswegen die ECM möglicherweise „gezwungen sind“, das Totholz 
als N-Quelle zu erschließen (Toljander et al. 2006, Rajala et a. 2012). 
In den Wäldern der gemäßigten Breiten (winterkahle und sommergrüne Laub- und Nadel-
mischwälder) verwerten die ECM hingegen vorzugsweise den in ausreichender Menge vor-
handenen Stickstoff des Waldbodens (Baldrian et al. 2016, Hoppe et al. 2016). Die hier ge-
fundenen ECM wie Tomentella sublilacina oder Cortinarius sp. sind auch aus borealen Wäl-
der bekannt (Tedersoo et al. 2003, Toljander et al. 2006, Rajala et al. 2012). Interessanter-
weise wiesen Baldrian et al. (2016) nach, dass bestimmte ECM über den gesamten Zerset-
zungsverlauf unterschwellig (4,7 %) präsent waren und dass sich diese Tendenz gegen Ende 
der Zersetzung noch verstärkte. Dennoch dominierten in dieser Studie stets die saprobionten 
Pilze, was sich mit dem hier erhobenen Daten deckt. Der in dieser Arbeit untersuchte Zer-
setzungsgrad war einerseits so weit fortgeschritten, dass typische Erstbesiedler (z.B. be-
stimmte SRF, opportunistische Ascomycota) nicht mehr gefunden wurden, andererseits war 
er aber nicht fortgeschritten genug, dass eine vermehrte Einwanderung von ECM zu be-





5.2.2 Zusammenhänge zwischen der pilzlichen Diversität und den abio-    
tischen sowie biotischen Variablen des Totholzes 
5.2.2.1 Zusammenspiel der molekularen Pilzgemeinschaft mit Totholzparametern und 
Enzym-Aktivitäten 
Die Untersuchungen dieser Arbeit zeigen, dass die Struktur der Pilzgemeinschaft sich signi-
fikant zwischen den Baumarten unterscheidet und dass sie durch den Gehalt an organischen 
Extraktiven und Lignin sowie durch den pH-Wert beeinflusst wird (vgl. Punkt 4.3.4, Tab. 
19). Ähnliche Beobachtungen wurden bereits von Baldrian et al. (2016), Hoppe et al. (2016) 
und Purahong et al. (2016) gemacht. Der Wassergehalt sowie die meisten Nährstoffe, mit 
Ausnahme von Kalium, Calcium und Magnesium, hatten keinen Einfluss auf die pilzliche 
Gemeinschaft. Die in der vorliegenden Arbeit gemachten Beobachtungen zu den drei ge-
nannten Metallen (in ihrer bioverfügbaren Form) widersprechen z.T. Befunden von Hoppe 
et al. (2016), da sie für den Gehalt an Kupfer und Calcium in Fagus sylvatica- und Picea 
abies-Totholz keine signifikante Korrelationen mit der Pilzgemeinschaft erkennen ließen.  
Die Untersuchungen zur molekularen Pilzgemeinschaft ergaben deutliche gegenseitige Ab-
hängigkeiten vom Gehalt an Lignin, organischen Extraktiven („Harze“), dem pH-Wert und 
der Pilzbiomasse (NMDS-Ordination), wodurch die Hypothese H2 wiederum Bestätigung 
findet. Ähnliche Korrelationen wurden von Hoppe et al. (2016) und Purahong et al. (2016) 
berichtet. Wie bereits erwähnt beeinflussen sich die Pilzbiomasse und die Struktur der Pilz-
gemeinschaft gegenseitig, wobei es den Anschein hat, dass sich die Biomasse weniger do-
minanter Pilzarten anreichert. Die Pilzbiomasse unterschied sich signifikant im Splint- und 
Kernholz; dabei wurden im Splintholz stets höhere Massen detektiert, was eine weitere Be-
stätigung der Hypothese H2 darstellt. In Acer, Carpinus und Fagus wurden die höchsten 
Pilzbiomassen gefunden, in Betula hingen die geringsten.  
Die drei erstgenannten Baumarten treten auf den Untersuchungsflächen im Hainich-Dün be-
sonders häufig auf, weshalb eine größere Population dahingehend spezialisierter Zersetzer 
zu erwarten ist. Hingegen findet man Nadelbaumarten nur vereinzelt im Hainich. Hoppe et 
al. (2014) wiesen nach, dass die Diversität von Pilzen in Fagus- und Picea-Totholz stand-




gegenüber Laubbäumen eine erhöhte α- und γ-Diversität26 aufweisen; einzig für die Laub-
baumarten Fagus sylvatica und Carpinus betulus wurden hohe β-Diversitäten ermittelt. Wei-
tere Ergebnisse dieser Studie belegen, dass die holzzersetzenden Pilze starke Präferenzen 
bezüglich einzelner Baumarten haben und dass es dahingehend deutliche Unterschiede zwi-
schen den „Spezialisten“ und „Generalisten“27 gibt. Für die Nadelbaumarten wurden 16 % 
Generalisten und 35 % Spezialisten ermittelt, wohingegen für Laubbäume nur 2 % Genera-
listen und 41 % Spezialisten beobachtet wurden. Die Studie von Purahong et al. (2018a) 
zeigt eindrucksvoll, dass die saprotrophe Pilzgemeinschaft weitaus spezialisierter gegenüber 
einzelnen Baumarten agiert als bisher vermutet wurde.  
Ein weiterer wichtiger Faktor für die Strukturierung der Pilzgemeinschaft im Totholz ist der 
Gehalt an nutzbarem Stickstoff. Dieser ist grundsätzlich limitierend (das C:N-Verhältnis im 
Holz beträgt ca. 100 bis 200:1), was Probleme mit sich bringt, da verfügbarer Stickstoff für 
die Synthese von Proteinen/Enzymen und damit für das Abbaugeschehen unabdingbar ist 
(Sinsabaugh et al. 1983, Harmon et al. 1986, van der Wal et al. 2007, Baldrian et al. 2016). 
Verschiedene Studien haben signifikante Abhängigkeiten (in z.T. unterschiedlicher Ausprä-
gung) der Pilzgemeinschaft vom Stickstoff gezeigt (Baldrian et al. 2016, Purahong et al. 
2016). Im Unterschied zu diesen Untersuchungen wurde in dieser Arbeit keine Abhängigkeit 
der Struktur der pilzlichen Gemeinschaft vom Stickstoffgehalt beobachtet. Dies passt ander-
seits zum Befund, dass Stickstoff-Depots im Totholz (d.h. zusätzlich verfügbarer Stickstoff) 
keinen signifikanten Effekt auf die Pilzgemeinschaften haben (Purahong et al. 2018c). Al-
lerdings bezogen sich die erhobenen Daten dieser Studie auf die ersten beiden Jahre während 
der initialen Besiedlung, so dass mögliche Effekte, die erst nach einem längeren Zeitraum 
ersichtlich werden, nicht berücksichtigt werden konnten. 
Eine Vielzahl von Labor- und Bodenuntersuchungen existiert zum Einfluss von Stickstoff 
und seiner chemischen Form auf die Bildung und Aktivität abbaurelevanter Enzyme (Keyser 
et al. 1978, Eriksson et al. 1980, Watkinson et al. 1981, Kaal et al. 1983, Michel und Matzner 
                                                 
26 Innerhalb der Diversität unterscheidet man die α-, β- und γ-Diversität. Die α-Diversität ist ein Maß für die 
Artenvielfalt eines Lebensraumes. Die β-Diversität beschreibt die Veränderung in der Artenzusammensetzung 
entlang eines Umweltgradienten von einem Lebensraum zum nächsten, und die γ-Diversität ist ein Maß für die 
Gesamtdiversität einer größeren Landschaft (Schäfer 2012). 
27 Spezialisten sind beispielsweise auf eine Nahrungsquelle oder einen Wirt spezialisiert, wohingegen Genera-
listen eine größere Auswahl an Lebensräumen und Nahrungsangeboten zur Verfügung und eine beträchtliche 




2003). Watkinson et al. (1981) zeigten, dass Serpula lacrimans in Anwesenheit ausreichen-
der Stickstoffmengen mehr Mycel produziert und Cellulose schneller abbaut; Phanerocha-
ete chrysosporium (Syn. Sporotrichum pulverulentum) hingegen wuchs umso rascher und 
baute umso mehr Holz ab, je weniger Stickstoff in einem bestimmten Rahmen bereit stand 
(bis zu einem C-N-Verhältnis von 400:1; Eriksson et al. 1980). Eine Erhöhung der Lac-
Aktivität in Anwesenheit von erhöhten Stickstoffmengen wurde für Lentinula edodes und 
Trametes versicolor beobachtet (Buswell et al. 1995, Mikiashvili et al. 2005). Eine ähnliche 
Studie erfolgte in einem N-angereicherten Glukose-Pepton-Medium und ergab, dass die Ak-
tivitäten der MnP und LiP im Fall des WRF Bjerkandera adusta anstieg (Kaal et al. 1993). 
Ähnliches gilt für eine Studie von Sun et al. (2004), die nahe legte, dass auch Trametes 
gallica erhöhte N-Konzentrationen zur Synthese von Lac, MnP und Xylanase während des 
Wachstums auf Weizenstroh benötigt. Hingegen beobachteten Kapich et al. (2004) und an-
dere Autoren (Hatakka und Hammel 2010), dass bei hohen N-Konzentrationen im Medium 
die Produktion der LiP und MnP in Phanerochaete chrysosporium unterdrückt wurde, wobei 
sich auch das Wachstum verlangsamte (Eriksson et al 1980); ähnliches gilt für Phlebia ra-
diata (Niku-Paavola et al. 1988, Kantelinen et al. 1989), der auch im Zuge des BELongDead-
Experiments mehrfach gefunden wurde. Interessanterweise fand auch eine Feldstudie von 
Edwards et al. (2011) Belege für eine Unterdrückung der Expression ligninmodifizierender 
Gene (z.B. Laccase) durch hohe N-Konzentrationen. 
Die Aktivitäten der Chitinase (p = 0,005) und Peptidase (p = 0,02) waren positiv mit dem N-
Gehalt korreliert, jedoch ergab letzterer nur eine positive Beziehung zur Pilzbiomasse. Mög-
licherweise steht dies im Zusammenhang mit einem effektiven N-Recycling durch die Pilz-
gemeinschaft, da die Chitinasen die Remobilisierung des Stickstoffs aus dem Chitin abge-
storbener Pilzmycelien einleiten (Lindahl und Finley 2006), wobei das dabei freigesetzte N-
Acetylglucosamin (Aminozuckerderivat der Glucose) sowohl zur Energiegewinnung als 
auch zur Neubildung von Hyphenmaterial genutzt wird. So ergaben sich beispielsweise für 
Vertreter der Coniochaetaceae positive Relationen zur Chitinase-Aktivität (β-N-Acetyl-
Hexosaminidase), während die Meruliaceae signifikant positive Beziehungen zu den Pep-
tidase-Aktivitäten (Leucin-Aminopeptidase) aufwiesen. Beide Befunde stellen eine weitere 
Bestätigung der Hypothese H3 dar. 
Zusammenfassend bleibt festzustellen, dass offensichtlich gerade die WRF an relativ nied-
rigere N-Gehalte im Totholz angepasst sind und dass sie einige Peroxidasen gerade unter 




im Totholz teilweise „überwunden“ wird, indem die Pilze mittels Chitinasen, Proteasen/Pep-
tidasen und möglicherweise weiteren Enzymen (z.B. Nucleasen, Desaminasen, Urease) ein 
äußerst effektives N-Recycling betreiben. Dabei wird Stickstoff aus abgestorbenen eigenen 
und fremden Material (z.B. Proteine, Peptide, Nucleoside und Harnstoff aus totem Mycel, 
Holz und anderen Mikroorganismen) verfügbar gemacht. Weiter muss berücksichtigt wer-
den, dass die o.g. Beobachtungen und Befunde stets substratabhängig zu betrachten sind. 
Synthetische Kulturmedien, Laubstreu oder Totholz sind nicht nur in ihrer Zusammenset-
zung verschieden, sie wirken sich bezüglich des verfügbaren Stickstoffs auch in unterschied-
licher Weise auf die Pilze aus. 
Angesichts der Tatsache, dass höhere Enzym-Aktivitäten vorzugsweise in den Laubhölzern 
zu finden waren, ist es erstaunlich, dass selbst nach sechs Jahren Liegezeit keine nennens-
werten Aktivitäten lignolytischer oder Lignin-modifizierender Enzyme in einigen Laub-
baumarten gefunden wurden. Am Beispiel von Quercus-Totholz wird dies besonders deut-
lich. In diesem Fall war der Gehalt an organischen Extraktiven im Splint- und Kernholz 
besonders hoch (2,4 bzw. 2,1 %). Darunter befinden sich toxische phenolische Verbindun-
gen (z.B. Quercetin) oder Ellagitannine die das Pilzwachstum hemmen (Fernández de Simón 
et al. 1996, Yamada 2001). Die Quercus-Stämme besaßen außerdem noch einen Teil ihrer 
Rinde, die besonders reich an Barriere-bildendem Suberin (Korkstoff) ist und somit zusätz-
lich vor einer mikrobiellen Besiedlung schützte (Freschet et al. 2012, Kahl et al. 2017). Re-
spirationsanalysen, die in vorangegangene Studien erfolgten und diese These stützen könn-
ten (Kahl et al. 2015), wurden für den vorliegenden Datensatz jedoch nicht durchgeführt. 
Um genauere Einschätzungen hinsichtlich der Präsenz bestimmter Enzyme in den verschie-
denen Baumarten vornehmen zu können, wäre es notwendig, die 13 Stämme im selben Zer-
setzungsstadium zu betrachten und nicht nur nach identischer Liegezeit wie hier geschehen 
(d.h. nach sechs Jahren Liegezeit). Weiter ist zu beachten, dass ein Fehlen lignocellulolyti-
scher Enzyme oder ein Vorhandensein nur sehr geringen Mengen in den 13 Baumarten nicht 
zugleich bedeutet, dass keine Pilzgemeinschaft vorhanden ist und kein Abbau stattgefunden 
hat. Möglicherweise könnte dies auf Probleme bei der Probennahme (ein Bohrloch pro 





5.2.2.2 Die Variabilität der molekularen Artenzahl und der Totholzparameter 
Bei Betrachtung der Ergebnisse zur molekularen Artenzahl der Zersetzergemeinschaft fiel 
auf, dass einzig die organischen Extraktive positiv mit diesen korrelierten, hingegen alle 
anderen Parameter und alle analysierten Enzymaktivitäten keine oder eine negative Korre-
lation mit der OTU-Artenzahl aufwiesen. Diesen negativen Trend, hauptsächlich für die En-
zymaktivitäten, wiesen bereits Hoppe et al. (2016) nach, wobei sich dies durch die negative 
Korrelation der Pilzbiomasse mit der pilzlichen Artenzahl in der vorliegenden Arbeit erklä-
ren lässt. Die pilzliche Artenzahl sagt daher auch nichts über die tatsächliche „aktive“ Bio-
masse aus. Studien zur molekularen Artenzahl der Pilzgemeinschaft zeigen, dass diese mit 
dem Gehalt an Nährstoffen, der Totholzgröße und im Verlauf der Zersetzung steigen (Rajala 
et al. 2011/2012, van der Wal et al. 2015, Hoppe et al. 2016). Dieser Aspekt konnte für 
diesen Datensatz nicht beobachtet werden. Offensichtlich bewohnt eine Vielzahl verschie-
dener Arten mit geringer Zellzahl das Totholz, jedoch dominieren nur wenige Arten diese 
Pilzgemeinschaft.  
Die im Vergleich hier gefundene signifikant höhere molekulare Artenzahl im Nadelholz 
(123 ± 20) gegenüber dem Laubholz (105 ± 32) wurde auch in der Studie von Hoppe et al. 
(2016) für Fagus sylvatica und Pinus sylvestris beobachtet. Andere Untersuchungen bezo-
gen sich zwar auf Fruchtkörperuntersuchungen, zeigen dennoch, dass auch bei diesen Un-
tersuchungen höhere Artenzahlen an Nadelbäumen gefunden wurden (Lindblad 1998, Sip-
pola et al. 2001, Nordén und Paletto 2001). Anzumerken sei weiter, dass höhere Artenzahlen 
zu Interaktionen, Konkurrenz- und/oder antagonistischem Verhalten führen können, die 
folglich einen Anstieg der Pilzbiomasse hemmen. Studien hierzu belegen, dass eine ver-
stärkte Konkurrenz um verschiedene Nährstoffe und „Platz“ in artenreichen Pilzgemein-
schaften die Geschwindigkeit des Totholzabbaus negativ beeinflussen, da sich Pilzaktivitä-
ten und Mycelwachstum infolge verringern (Fukami et al. 2010, Leopold et al. 2017). An-
dere Studien hingegen haben bereits gezeigt, dass bei Pilz-Pilz-Interaktionen bestimmte En-
zymaktivitäten, wie beispielsweise die Laccase bei Basidiomyceten, zunehmen können 
(Tsujiyama et al. 2005). In dieser Arbeit gab es keinen Hinweis auf eine Erhöhung der Lac-





5.2.2.3 Unterschiede zwischen den ökophysiologischen Pilzgruppen 
Wie bereits angedeutet wurden nur relativ wenige Braunfäulepilze (BRF, 3 % mittlere Se-
quenz-Abundanz) in den Nadelbaumarten beobachtet. Aufgrund des Fehlens von Peroxi-
dasen im Genom der BRF, ist es ihnen nicht möglich, die Lignin-Struktur substanziell anzu-
greifen (Hatakka und Hammel 2010, Riley et al. 2014). Diese grundlegende Annahme wird 
durch die hier durchgeführten univariaten Tests gestützt, da keine positiven Korrelationen 
zwischen BRF und entsprechenden Enzym-Aktivitäten gefunden wurden. Interessanter-
weise gilt gleiches in diesem Zusammenhang für die Moderfäulepilze (SRF). Das Vorkom-
men von BRF in Nadelbaumarten wird weiter durch die auffallend sauren pH-Werte (bedingt 
durch die Ausscheidung größerer Mengen organischer Säuren, insbesondere von Oxalsäure) 
sowie durch die geringen Anteile an säurelöslichem Lignin (dessen Entstehung einen sub-
stanziellen Ligninabbau voraussetzt) gestützt. Diese Befunde im Fall der Braunfäule sind 
nicht weiter verwunderlich, da dabei ja das Lignin in Form eines amorphen braunen Mate-
rials in großer Menge zurückbleibt (Reid 1995, Stockland et al. 2012). Alle genannten Er-
gebnisse bezüglich der Nadelbäume werden, insbesondere in Hinblick auf Picea, durch das 
Vorkommen von Fomitopsis pinicola bekräftigt und bestätigen damit die Hypothese H4. 
Diese besagt, dass die Hölzer unterschiedlicher Baumarten/-typen in unterschiedlicher In-
tensität von verschiedenen ökophysiologischen Pilzgruppen besiedelt werden. Hierbei muss 
jedoch angemerkt werden, dass die dennoch vorhandenen, wenn auch niedrigen Aktivitäten 
von Laccase und Peroxidasen in den Nadelbaumarten ein Hinweis auf die Präsenz von WRF 
darstellen, was auch bereits für Picea-Totholz gezeigt werden konnte (Rajala et al. 2012, 
Baldrian et al. 2016). In der vorliegenden Arbeit wurden verstärkt WRF in den Nadelbäumen 
beobachtet. Sie sind die potentesten Produzenten extrazellulärer Oxidoreduktasen (Hofrich-
ter et al. 2001, Hatakka und Hammel 2010, Lundell et al. 2014), was gut mit den gefundenen 
Lac-und POD-Aktivitäten sowie mit der Präsenz von Hypholoma capnoides in Picea in Ein-
klang zu bringen ist. 
Aus der NMDS-Ordination wird ersichtlich, dass die WRF per se mit der Pilzgemeinschaft 
korrelieren und dass sie mehrheitlich mit den Laubbaumarten assoziiert sind. Des Weiteren 
korrelieren die WRF mit den Aktivitäten der PODs sowie mit den bioverfügbaren Metallen 
Mangan und Eisen, die essentiell für die Funktion von Hämperoxidasen (MnP, GenP) und 
damit für den enzymatischen Ligninabbau sind. Die hohen GenP- und MnP-Aktivitäten in 
den Laubbaumarten, speziell in Fagus, Carpinus und Acer, weisen klar auf eine Dominanz 




Totholzabbau in den 13 Baumarten im Laub- und Nadelholz sowie im Splint- und Kernholz 
dominieren. Diese Aussage wird weiter durch den Anteil an Proben mit hohen Gehalten an 
niedermolekularen Lignin-Fragmenten gestützt, da diese wiederum ein Charakteristikum der 
Weißfäule sind (Liers et al. 2011) und mit dieser positiv korrelierten (vgl. auch Arnstadt 
2016). 
All die genannten Befunde und aufgedeckten Beziehungen verdeutlichen den Zusammen-
hang zwischen verschiedenen Totholz-Variablen und den WRF, die als der entscheidende 
„Driver“ des Totholzabbaus in unseren Wäldern anzusehen sind. Um dies zu erreichen, be-
nutzen die WRF die Mangan-Peroxidase (MnP) als Schlüsselenzym. Somit bestätigt sich 
auch die Hypothese H6, die besagt, dass WRF die MnP als Schlüsselenzym nutzen, um die 
Verfügbarkeit notwendiger Elemente und Nährstoffe im Holz zu erhöhen. 
 
5.2.2.4 Zusammenhänge zwischen ausgewählten Pilzfamilien und den Enzym-                  
aktivitäten 
In dieser Arbeit wurden signifikant positive Korrelationen zwischen der Sequenz-Häufigkeit 
der Meruliaceae und den extrazellulären MnP-Aktivitäten gefunden. Dieses Ergebnis zeigt 
eindrucksvoll die Bedeutung dieser Pilzfamilie – zu der u.a. Bjerkandera adusta und Phlebia 
rufa zählen – die die MnP effizient einsetzt, um die Lignin-Barriere im Holz zu überwinden 
(Hofrichter et al. 2001, Hofrichter 2002, Ruiz-Dueñas et al. 2017). Über die Aktivität der 
MnP in verschiedenen Pilzen, insbesondere auch in B. adusta, wurde bereits mehrfach be-
richtet (Moreira et al. 2000, Hofrichter 2002, Reina et al. 2014, Ruiz-Dueñas et al. 2017), 
wobei die hier gezeigten Daten die Ergebnisse aus dem Labor bestätigen (vgl. auch Arnstadt 
2016) und damit ihre Allgemeingültigkeit nahelegen. Interessanterweise wurde diese posi-
tive Beziehung zu den POD-Aktivitäten (MnP, GenP) auch gefunden, wenn alle WRF be-
trachtet wurden. Eine solche Beziehung wurde jedoch nicht zwischen der Häufigkeit der 
WRF und den (hemi)cellulolytischen Enzymaktivitäten beobachtet, und das trotz der Tatsa-
che, dass WRF viele Gene dieser Enzyme in ihren Genomen besitzen (Floudas et al. 2012, 
Hori et al. 2013, Riley et al. 2014, Rytioja et al. 2014b, Nagy et al. 2015).  
Für die Häufigkeit der Familien Fomitopsidaceae (Ischnoderma resinosum, Trametes ver-
sicolor) und Polyporaceae (Fomes fomentarius), die ebenfalls zur Dominanz der WRF bei-
getragen haben und besonders in Acer zu finden waren, wurden keine positiven Korrelatio-




resinosum (Kokol et al. 2007) als auch für Fomes fomentarius (Větrovský et al. 2011) Akti-
vitäten der MnP beschrieben. Dieser Zusammenhang konnte auf Basis des vorliegenden Da-
tensatzes nicht eindeutig geklärt werden, da neben den beiden genannten Pilzarten auch 
Bjerkandera adusta in einem Fall im Acer-Totholz beobachtet wurde und möglicherweise 
für die gemessene MnP-Aktivität im Splintholz verantwortlich gewesen war. Eine weitere 
Pilzart, die zur Dominanz der WRF beigetragen hat und in Prunus die häufigste Art war, ist 
Trametes versicolor. Für diesen Pilz sind verschiedene Gene zum Cellulose- und Ligninab-
bau beschrieben worden (Floudas et al. 2012, Riley et al. 2014), was wiederum durch die 
hier gefundenen Lac-Aktivitäten in Prunus gestützt wird. 
Die WRF-Familie der Schizoporaceae, zu denen u.a. Schizopora radula oder Oxyporus po-
pulinus zählen, war positiv mit der α-L-Arabinosidase korreliert, ebenso die Familie der 
hauptsächlich streuzersetzenden Psathyrellaceae. Zur letztgenannten Familie gehört u.a. der 
Gemeine Glimmer-Tintling (Coprinellus micaceus), für den höhere Sequenz-Abundanzen 
in Tilia beobachtet wurden, die möglicherweise im direkten Zusammenhang mit den gefun-
denen Enzym-Aktivitäten gestanden haben. 
Im Unterschied zu den bisher genannten Relationen korrelierte die Häufigkeit der ascomy-
cetalen Familie Coniochaetaceae (z.B. Lecytophora sp., Coniochaeta ap.) signifikant mit 
extrazellulären Aktivitäten der Lac und verschiedenen (hemi)cellulolytischen Enzymen. 
Dies passt zu dem Befund, dass gerade Coniochaeta sp. unter den 20 häufigsten Pilzarten 
war und vermehrt im Totholz von Tilia auftrat. Nicht zuletzt wird dieses Ergebnis durch die 
kürzlich erfolgte Sequenzierung des Genoms von Coniochaeta (Lecythophora) hoffmannii 
und die dabei identifizierten Gene des Lignocellulose-Abbaus gestützt. Damit wäre auch die 
Hypothese H7 bestätigt, die besagt, dass das Genom Auskunft über spezifische Abbauleis-
tungen eines Pilzes geben kann. In der Genomstudie zu Coniochaeta hoffmannii konnten in 
der Tat mehrere lignocellulolytische Enzyme nachgewiesen werden, die den Pilz als einen 
potenten Vertreter der SRF erscheinen lassen (Leonhardt et al. 2018). 
Für die Familien Helotiaceae und Strophariaceae, zu denen Ascocoryne sarcoides und Hy-
pholoma capnoides zählen, wurden keine Korrelationen mit Enzymaktivitäten gefunden. 
Dieses Ergebnis bedeutet jedoch nicht, dass die entsprechenden Pilze nicht aktiv am Tot-
holzabbau beteiligt gewesen wären. Vermutlich ist A. sarcoides mit für die hohen Lac-Ak-
tivitäten in Betula verantwortlich. Etheridge wies bereits 1957 nach, dass A. sarcoides so-




eine nennenswerte Oxidation des Lignins konnte mit den damals zur Verfügung stehenden 
analytischen Methoden jedoch nicht gezeigt werden. Loman (1970) konnte dann das Vor-
handensein von sekretierter Lac auf biochemischer Ebene eindeutig nachweisen. Nielsson 
(1973) bestätigte und konkretisierte die verschiedenen cellulolytische Aktivitäten von A. 
sarcoides. Diese Resultate geben Erklärungsansätze für die hohen Lac-Aktivitäten in Betula 
sowie für die ausgeprägten Endo-Cellulase- und -Xylanase-Aktivitäten in Tilia. In Fraxinus 
trat der SRF Hypoxylon rubiginosum mit hoher Sequenz-Häufigkeit auf, wobei er als starker 
Melanin-Bildner andere Pilze im Wachstum einzuschränken vermochte (Stadler und Four-
nier 2006, Pombeiro-Sponchiado et al. 2017). Dies könnte erklären, warum nur wenige Ar-






Abschließend kann festgestellt werden, dass die Struktur der Pilzgemeinschaft im Tot-
holz von diversen biotischen und abiotischen Faktoren abhängig ist. Dies wurde im Rah-
men der vorliegenden Arbeit an verschiedener Stelle eindeutig gezeigt. Für die 13 unter-
suchten Baumarten wurden dabei Eigenheiten und Abhängigkeiten bezüglich der physiko-
chemischen Totholzvariablen und der abbaurelevanten Enzym-Aktivitäten aufgedeckt. 
Auch die vergleichende Analyse von Splint- und Kernholz ergab typische Abbaumuster in 
Hinblick auf die betrachteten Variablen und Aktivitäten. Darüber hinaus konnte nachgewie-
sen werden, dass die pilzliche Artengemeinschaft in entscheidender Weise für die Aktivitä-
ten der Schlüsselenzyme des Ab- und Umbaus von Lignin verantwortlich ist; hierzu zählen 
insbesondere die Mangan-Peroxidase (MnP) und Laccase (Lac). Für einige charakteristische 
Pilzfamilien und -arten des Totholzes wurden Zusammenhänge zu diesen Enzymen sowie 
zu bestimmten (hemi)cellulolytischen Hydrolasen erkannt. Am Beispiel des omnipräsenten, 
aber bisher kaum beachteten Sodariomyceten Coniochaeta hoffmannii, konnte mittels Ge-
nomanalyse gezeigt werden, welche Enzymsysteme am Totholzabbau durch diesen Moder-
fäulepilz beteiligt sind. 
Natürlich konnten im Zuge der Untersuchungen nicht alle Fragen hinsichtlich des enzyma-
tischen Totholzabbaus durch Pilze in zufriedenstellender Weise beantwortet werden. So soll-
ten zukünftig gezielt molekulare und proteomische Ansätze eingesetzt werden, um die Be-
deutung Mn-unabhängiger Peroxidasen, die derzeit noch unter dem Begriff „generelle 
Peroxidase“ (GenP) zusammengefasst werden, zu klären. Auf Grundlage des hier verwen-
deten Datensatz wurde nicht eindeutig ersichtlich, welchen Beitrag diese Enzyme zum Tot-
holzabbau leisten. Es verbergen sich dahinter biochemisch und phylogenetisch sehr unter-
schiedliche Enzymproteine (LiP, GP, DyP, UPO), die z.T. unterschiedlichen Protein-Super-
familien angehören. Solche Untersuchungen könnten zukünftig auch dazu beitragen, das 
Verständnis für den ökologisch und ökonomisch so wichtigen Ligninabbau per se zu ver-
bessern. Ähnliches gilt für die in den letzten Jahren in den Fokus des Cellulose-Abbaus ge-
rückten lytischen Polysaccharid-Monooxygenasen (LPMOs), die in den Genomen unter-
schiedlicher holzbesiedelnden Mikroorganismen (einschließlich der meisten Pilze) zu finden 
sind und die – oxidativ – die besonders widerstandsfähige, kristalline Cellulose und darüber 




Auf Basis der in dieser Arbeit erfolgten Erweiterung des Enzym-Spektrums um Cellulose, 
Hemicellulose, Chitin und Protein abbauende sowie Phosphat und Sulfat mobilisierende En-
zyme sollten perspektivisch Korrelationen zu Respiration und Abbauraten untersucht 
werden (Kahl et al. 2015); dies schlösse auch die Neuinterpretation vorhandener Datensätze 
ein. Weitere Forschungsansätze sollten sich mit molekularen und biochemischen Mar-
kern der Braunfäule (u.a. Oxalsäure und die mit ihr assoziierten Aktivitäten, Chinon- und 
Eisen(II)-Reduktasen) beschäftigen, um ihre Aktivitäten im Totholz gezielter verfolgen zu 
können. Bräunfäulepilze (BRF) scheiden hohe Konzentrationen organischer Säuren aus, was 
zu einem drastischen Abfall des pH-Wertes (bis pH 2,5) in unmittelbarer Umgebung ihrer 
Hyphen führen kann. Vergleichende Studien zu verschiedenen BRF im Labor (Festsubstrat-
Kultivierung) und im Freiland (natürliches Totholz) wären hierbei sicherlich hilfreich. Nicht 
zuletzt sollten bezüglich der zeitlichen Entwicklung der enzymatischen Aktivitäten sai-
sonale Aspekte stärker berücksichtigt werden und z.B. die Enzymbildung in Abhängigkeit 
von Temperatur und Feuchte über den Verlauf eines Jahres erfasst werden (Vyas et al. 1994, 
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Tabelle A1: Zusammenfassende Darstellung der Mittelwerte (MW) in mg g-1 und dazugehöriger Standardab-
weichung (SD) der niedermolekularen (LMWF) und hochmolekularen Ligninfraktionen (HMWF) für die 13 
Baumgattungen mit der Unterteilung in Splint- und Kernholz. 
  Splintholz Kernholz 
 Baumgattung MW SD MW SD 
HMWF [mg/g]      
 Fraxinus 33,7 20,1 37,0 24,2 
 Quercus 13,3 23,1 0,0 0,0 
 Betula 0,0 0,0 0,0 0,0 
 Fagus 23,0 24,1 15,7 13,6 
 Acer 0,0 0,0 0,0 0,0 
 Prunus 3,3 5,8 8,0 13,9 
 Tilia 36,0 62,4 133,0 230,4 
 Populus 0,0 0,0 9,3 16,2 
 Carpinus 0,0 0,0 4,3 7,5 
 Pseudotsuga 0,0 0,0 0,0 0,0 
 Picea 0,0 0,0 0,0 0,0 
 Pinus 0,0 0,0 0,0 0,0 
 Larix 18,5 33,7 47,8 54,4 
LMWF [mg/g]      
 Fraxinus 104,7 26,7 92,3 15,0 
 Quercus 668,7 297,9 776,0 151,0 
 Betula 349,3 299,4 177,7 52,2 
 Fagus 213,3 67,8 215,0 249,2 
 Acer 625,5 157,7 450,8 51,1 
 Prunus 267,3 143,7 208,7 174,3 
 Tilia 175,3 130,3 276,3 356,6 
 Populus 464,0 261,0 80,0 41,9 
 Carpinus 946,3 263,4 297,0 269,2 
 Pseudotsuga 209,7 94,9 36,3 18,7 
 Picea 415,3 115,0 148,7 103,0 
 Pinus 531,3 441,3 123,7 89,5 
 Larix 113,5 86,7 29,3 18,2 
 
Tabelle A2: Übersicht der SPEARMAN-Rangkorrelationsanalyse für den Gehalt an wasserlöslichen Lignin-
Fragmenten (WSLF) mit HMWF und LMWF sowie für die Pilzbiomasse mit verschiedenen Variablen (Ex-
traktive, N, C, C:N-Verhältnis).  
 Gesamtdatensatz Splintholz Kernholz 
 p  p  p  
Lignin - Bestandteile       
WSLF ~ HMWF 0,1199 -0,1731 0,1596 -0,2238 0,6664 -0,0694 
WSLF ~ LMWF  < 2,2 e-16 0,9569 < 2,2 e-16 0,9621 < 2,2 e-16 0,9300 
       
Physiko-chemischen Totholzvariablen 
Biomasse ~ Extraktive 0,0014 -0,3469 0,8707 -0,0262 0,00012 -0,5638 
Biomasse ~ N 1,881 e-11 0,6579 2,87 e-05 0,6043 8,137 e-06 0,6352 
Biomasse ~ C 0,4338 0,0876 0,8989 0,0204 0,3794 0,1409 






Abbildung A3: Darstellung der Rarefaction-Kurven der vier Nadelhölzer für die ITS2. Die Rarefaction wurde 
über PAST erstellt, alle Proben auf 11501 Sequenzen normalisiert und mit MS Excel geplottet. Darstellung 
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